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1. 研究背景および目的 
“芝生は人類誕生以来、人と切っても切れない関係をもちながら今日に及んでいる。原始
人が草原を駆け回り、狩りをしながら生活した太古から、生活を楽しむ庭園の大きな要素
となった文明興隆の時代を経て、スポーツ、レクリエーションの場として、さらに修景、
表面保護へと、その利用範囲が広がった現代まで、芝生の存在価値はいよいよ大きくなっ
てきた。芝生は常に人とともにあって、その生活を美しく豊かに、快適で、安全にする役
割を演じている”（新訂 芝生と緑化）72）。  
このように、芝生は私たちの生活に深く根付いており、その存在は現代においてますま
す重要となっている。サッカーやラグビー、ゴルフ等のスポーツへの利用は産業に結び付
いており、米国の芝生産業（芝生の管理や芝生生産など）は、数十億ドル規模の巨大産業
に発展している 1）。また、公園や緑地における芝地はオープンスペースとして重要な機能
を持ち、火災や地震等の災害時には、避難地として利用されることから、人命も救う役割
も担っている 60）。 
一方、特に降水量の少ない地域において水資源は大変貴重であり、近年では急激な都市
化や干ばつの影響による水不足が深刻な問題となっている 56）53）。このような背景から、緑
地やゴルフ場では、塩分を含むような低コストで利用できる水の利用（散水）に耐えられ、
健全な生育を維持できる芝生が求められている 58）57）。 
そこで筆者らは、本来沿岸に自生し 68）85）、高い耐塩性を有する 88）59）97）35）コウライシ
バ（Zoysia matrella Merr.）に着目して、その耐塩性や塩ストレス対応のメカニズムの一端
を明らかにすべく実験を行った。  
「1-1. 研究背景」および「1-2. 研究目的」において、本研究を行うに至った経緯や、研
究の意義、目的を詳しく説明する。  
 
1-1. 研究背景  
 コウライシバ（Zoysia matrella Merr.）を本研究の対象とした理由や、その特徴について
述べる。また、高塩分環境下において本種を利用していくためには、本種の塩ストレス対
応のメカニズムを明らかにする必要がある。そこで、初めに植物の耐塩性や塩ストレス対
応に関する今までの既往研究や知見の整理を行った。これらの知見の整理から、体内の塩
分等の物質移動が植物の塩ストレス対応として極めて重要な意味を持っていることが明確
となった。次に、研究対象であるコウライシバの体内の物質移動や耐塩性に関係する既往
研究の整理を行い、本種の体内物質移動特性に関して既に明らかになっている点と明らか
になっていない点をまとめることとした。  
 
1-1-1. 芝生の利用と役割  
先述の通り、芝生は人類誕生以来、人と切っても切れない関係をもちながら今日に及ん
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でいる。現在、私たちの生活空間における主な芝生の利用とその機能には、以下に示す 4
つの項目が挙げられている（図 1）。  
 
 ①修景機能  
芝生の修景機能とは、美的環境の形成からくるメンタル的な機能が挙げられる。均一な
密度と高さを保つ緑の広がりは、視覚的にも美しく、人々の心に豊かさと安らぎを与える。
特に都市部においては、建造物の垂直的な構成を受けて、芝生の水平的な広がりがこれを
支えている 72）。 
緑のターフは疲れた目を養い、視力を保つ効果もある 1）ことからも、芝生の修景機能は
心身ともに癒しを与える存在であると言えよう。沖縄県の与那国島では、芝地と与那国馬
との共存の景観が、王朝時代の光景を現代に残す、歴史的、伝統的な景観資源としても重
要な意味を持つ 3）。  
 
②運動レクリエーション機能と芝生産業  
芝生とスポーツは密接な関係がある。芝生の存在により、スポーツをする人の体の負担
を減らすことができる。芝生で地表面を覆うことで、地表面を柔らかく保ち、弾力を持た
せる。これは、足首や膝の衝撃を緩和し、もし転倒しても大きな怪我をしにくいと言われ
ている 72）。一方、この機能は人工芝にはない。また、スポーツ以外にも、芝地はレクリエ
ーションの場を提供し 81）、人々の憩いの空間となっている。  
芝生は、サッカー、ゴルフ、ラグビー、野球など、様々なスポーツに利用されており、
選手たちの体の負担を減らす点においても重要であるが、スポーツに関しては、芝生産業
（ビジネス）として大変重要である。例えば、米国の芝生産業（芝生の管理や芝生生産な
ど）は、数十億ドル規模の巨大産業に発展している。芝生の維持管理に関わるスタッフは
芝生に関する幅広い知識、技術を有しており、専門職として認識されている 1）。  
 
 ③生活環境保全機能  
近年特に注目されている芝生の役割として、生活環境保全機能の重要性がある。その機
能の一例としては、蒸散による微気象緩和機能、芝地が作り出すオープンスペースによる
防災機能などが挙げられている 72）。芝生広場は、①や②で説明した修景機能や、レクリエ
ーションの場の提供以外にも、オープンスペースとして重要な機能を持ち、火災や地震等
の災害時には、避難地として利用されることから、人命を救う役割も担っている 60）。  
また、微気象緩和機能では、特に都市環境で問題となっている、ヒートアイランド現象
に効果があると言われており、屋上緑化において芝生を用いた場合、人工芝やスラブ面と
比べ、最大約 20℃の表面温度の低下に寄与したとの報告がある 94）。  
近年の気候変動による影響から、台風や集中豪雨が急増しており、都市型水害が多発し
3 
 
ている。この問題を解決すべく、グリーンインフラの機能が注目されている 20）。都市型水
害の発生時に、芝地は雨水を土壌中に浸透させる機能を有することからも、実際に公園等
において、芝生がグリーンインフラとして利用されている 34）。 
 
④土壌保全機能  
地表面が裸地化した状態では、乾燥すると風により土壌粒子が飛散し（風食）、また、降
雨時には水の流れとともに土壌を流し去ってしまう（水食）。芝生広場においては、芝生が
地表面を密に覆うことから、風食、水食を防ぐ機能がある 72）。 
 
芝生は、公園等におけるオープンスペース・レクリエーションの場（②の機能）、そして
都市空間の癒し（①の機能）として常時利用されるとともに、風食や水食などの土壌侵食
から土壌を保護する機能も併せ持つ（④の機能）。さらに、災害時には避難地として機能し
（③の機能）、人命をも守る重要な役割を担っている。  
このように、芝生は私たちの生活に深く根付いており、産業としても、人命を救う存在
としても、まさに、人と切っても切れない関係を結んでおり、現代において芝生はなくて
はならない存在となっている。  
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図 1 私たちの生活空間における芝生の主な利用と機能  
※日本芝草学会  編（1988）「改定  芝生と緑化」より一部筆者が追記  
 
コウライシバ（Zoysia matrella Merr.）
※東京農業大学世田谷キャンパスにて筆者撮影
①修景機能
・特に都市空間における潤い
②運動・レクリエーション
・公園、サッカー、ゴルフ、ラグビー
・産業（ビジネス）としての役割も
③生活環境保全機能
・微気象緩和、震災時の避難地
・延焼防止、都市型水害緩和
・塩類集積緩和
④土壌保全機能
・豪雨、津波による水食の低減
・風食の防止
（新訂 芝生と緑化より一部改変）
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1-1-2. コウライシバの特徴  
芝生は、すべてイネ科（Gramineae または Poaceae）に属する種である。イネ科には 6 つ
の亜科があり、全部で 25 の連、600 の属、および 7500 の種で構成される 1）。しかし、こ
のうち、刈込みや通行に耐えて永続的な群落を形成することのできる種、芝生として利用
できる種は数十種に過ぎないと言われている 1）。 
我が国において、広く利用されている芝生（Zoysia 属）は暖帯のやや乾燥した地を好ん
で生育し、アジアの熱帯から温帯にかけて、また、アフリカやオーストラリアの一部にも
分布しており、およそ 22 種類が報告され、そのうち 6 種が日本で確認されている 69）。  
これらの芝生は、我が国では「日本芝」とも称され、主にノシバ（Zoysia japonica）やコ
ウライシバ（Zoysia matrella Merr.）が古くから植栽され、利用されてきた。平安時代には
既に利用され始め、明治時代以降、公園造成の拡大とともに、その利用も増加した 69）。現
在では、ソッド（マット状の芝）で一般に流通しており、ホームセンターや園芸店等でよ
く見かけるようになった。  
特にコウライシバ（Zoysia matrella Merr.）は、国内、国外問わず、緑地やゴルフ場等に
広く利用される最もポピュラーな芝生の 1 つである 6）61）。 
コウライシバの特徴はその環境ストレス耐性の高さである。強健ですり切れ耐性があり
69）1）、耐暑性 81）1）、耐乾性 69）、耐陰性 81）69）1）にも優れ、肥料要求度が低く 69）、病害耐性
も有する 69）。このように、コウライシバは、様々な環境ストレス耐性を有しており、省管
理による芝生の維持という点でも注目されている 69）。 
上記の通り、コウライシバは様々な環境ストレス耐性に優れるが、最も注目すべき特徴
はその耐塩性 88）59）97）35）である。本種は、本来沿岸に自生することからも（図 2）68）85）、
耐塩性との関係が示唆されている 35）7）。現在までに、本種の耐塩性に関連する研究が行わ
れており、塩ストレス対応のメカニズムの一部は既に解明されている（「1-1-6. コウライシ
バの塩ストレス対応」を参照）。  
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図 2 世界のコウライシバ（Zoysia matrella Merr.）の分布  
※庄司（1983）より引用  
※Mt の点線内がコウライシバの分布を示す  
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1-1-3. 塩分適応性を有する芝生の必要性  
芝草の健全な生育にとって最も重要な要素は、水である。水は芝草体内の 90％を占め、
細胞の膨張の維持、細胞内における代謝、体内における栄養分や光合成産物の移動、光合
成などに大変重要であり、不足すれば生育に影響を及ぼし、時には枯死を引き起こす 1）69）。
ところが、特に降水量の少ない地域において水資源は極めて貴重であり、近年では急激な
都市化や干ばつの影響による水不足が深刻な問題となっている 56）53）。このことから、緑化
空間において、散水や灌漑用の水に淡水を利用することが難しくなっている 53）95）82）。  
そこで、塩分が含まれるような、リサイクル水や、汽水、地下水など、低コストの水の
利用が進められており、既に米国西部の多くの州では、法律上、塩分が含まれる水の利用
がルール化されている 53）56）10）70）。また、リサイクル水等の塩分が含まれる水の利用は、
芝生の過剰な生育を抑え（刈込み作業の頻度が少なくなる）、雑草の防除にも繋がる（除草
剤の節約）ことから、芝生管理において省管理化に寄与する 58）95）と言われており、注目
されている。このような背景から、緑地やゴルフ場では、塩分が含まれる水の利用に耐え
られ、健全な生育を維持できる耐塩性が高い芝生が求められている 58）57）。この課題に対し
て、筆者は、様々な環境ストレス耐性（「1-1-2. コウライシバの特徴」を参照）と、非常に
高い耐塩性を有するコウライシバ（Zoysia matrella Merr.）が、このような高塩分環境下へ
の緑化植物として大変有用であると注目した。  
イネ科単子葉類でクローナル植物であるコウライシバは、C4 植物にも分類されており、
その光合成効率の高さや、要水量の低さからも 69）、有用であると考えられた。さらに、コ
ウライシバは既に緑地やゴルフ場で利用されており、栽培や管理方法においても確立され
ている点 69）72）からも対象植物として相応しいと考えた。  
しかし、コウライシバを高塩分環境下において利用していくためには、本種の塩ストレ
ス対応を明らかにする必要があると考えられた。本種の塩ストレス対応へのメカニズムの
解明は、実際に塩分が含まれるような水を利用する緑地やゴルフ場における持続的な利用
や管理において極めて重要であると考えられた。  
 
1-1-4. 植物の塩ストレスと対応  
 植物が受ける塩ストレスとは、どのようなものなのであろうか。植物はなぜ塩分環境下
では生育が低下して、最終的には枯死に至るのであろうか。植物が受ける塩ストレスと塩
ストレスに対する植物の対応メカニズムの多くが科学的に明らかになっている。ここでは
既に報告されている、両者の知見をまとめる。  
 
1）  植物の塩ストレス障害  
 植物の塩ストレス障害は、大きく 2 つに分類されている。1 つ目は吸水阻害、2 つ目はイ
オンストレスである 33）105）。  
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吸水阻害は、土壌中に塩類（Na+や Cl-など）が集積して濃度が高くなり引き起こされる。
植物の根は根圧（浸透圧）により、土壌中から水を吸収しており、これが植物の吸水のメ
カニズムの 1 つである 65）。根では、土壌よりも根の浸透圧を高くすることで吸水を行って
いるが、塩類集積が発生すると、植物の根よりも土壌の浸透圧が高くなり、植物の吸水が
阻害される 105）。 
イオンストレスとは、ナトリウム障害とも呼ばれ 105）、主に、体内や細胞内の Na+が引き
起こす。植物の根にはイオンの吸収を制御する機能が存在するが、過剰なイオンが土壌中
に存在する場合、イオンの体内への侵入を止めることができない 24）。体内の Na+濃度が高
くなると、植物は恒常性を保とうとするため、K+が拮抗的に排除されると言われている 52）
92）。 また、Na+が細胞内に侵入して濃度が高くなると、細胞内の K+や Ca+のバランスが崩
れ、酵素タンパク質と膜機能に悪影響を及ぼす 105）93）。 
細胞内では、塩ストレスに抵抗する結果、活性酵素が生成され、核塩基の酸化による遺
伝子障害の原因にもなっている 52）。他にも、細胞内の窒素代謝の阻害、エネルギー生産（光
合成）の阻害なども確認されており 105）、最終的には、細胞が死滅する 92）。 
また、土壌中に特定のイオンが多くなると、他のイオンの吸収が妨げられる。特に土壌
中に Na+が多い場合は、K+、Mg+、Ca+の吸収が妨げられると言われており 33）、このことも、
植物体内のイオンバランスを崩す原因と考えられている。  
 
2）  植物の塩ストレス対応  
耐塩性を有する植物の特徴として、主なものとして以下に示す植物の塩ストレス対応の
メカニズムが知られている。ここでは①～⑤の各項目に関して現在報告されている植物の
塩ストレス対応の知見をまとめる（図 3）。  
 
①根からの Na+排出  
汽水域に生息しているヨシなどのイネ科植物は、根系部から塩分を吸収するが塩分を地
上部には移動させず、根系部から土壌中へと排出する機能を有することが報告されている
52）43）。ヨシ以外にも、マメ科のエンドウ（Pisum sativum L.）24）や、ヤナギ科のギンドロ
（Populus alba）105）についても同様のメカニズムが報告されている。  
 
②塩類腺からの Na+排出  
根から吸収された Na+は、導管を通り、最終的には葉に到達すると言われている 24）40）。
Na+を含め、全てのイオンは、植物体内の水により運ばれる。垂直方向（根から葉身部）の
イオンの移動は、蒸散流を駆動力として行われる。つまり葉に存在する気孔から水が蒸散
する際に、導管内の水が引き上げられる力（-28 気圧にも達する）を利用して行われる 79）
47）。芝草もこの蒸散流により、吸水とイオンの移動を可能にしている 69）。 
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つまり、塩分環境下において、Na+は葉に蓄積しやすい特徴があるが、この Na+を葉身部
に存在する塩類腺と呼ばれる特異な器官から体外へ排出するメカニズムが報告されている
92）105）52）。 特にマングローブ類の研究が多く行われているが 105）33）93）、イネ科植物でも
研究事例が多数報告されている 52）74）。  
葉身部に存在する塩類腺はその数が多ければ、より多くの塩分の排出が可能であり、そ
れが植物の耐塩性と関係していると言われている 55）53）52）。イソマツ属の Limonium bicolor 
(Bag.) Kuntze と、イネ科シオギリソウ属の Aeluropus littoralis (Wild) Parl に塩分施用を行っ
た実験では、葉身部の塩類腺数が増加し、さらに塩分排出量も増加したとの報告がある 36）
98）。 
 
③液胞への Na+隔離  
塩分環境下において、葉身部に Na+が蓄積することは既に説明したが、葉身部の Na+を
細胞内の液胞に隔離することで、細胞質内の塩ストレスを回避していることが明らかとな
っている 93）105）27）。細胞内の細胞質には、核や、葉緑体、ミトコンドリア等の細胞小器官
（オルガネラ）が存在しており、植物の生存のために、物質の合成やエネルギーの生産を
絶えず行っている 65）。  
細胞質内には、最も大きな細胞小器官である液胞も存在しており、細胞の 90％を占める
場合もあると言われ、その働きは、浸透圧の調整や膨厚の維持である 62）。耐塩性植物の多
くは、液胞中に Na+を隔離することで、細胞質中の細胞小器官の活動が塩ストレス障害に
より妨げられないようにするのと同時に、液胞中の Na+を浸透圧調節や膨厚維持にも利用
していると言われている 93）40）。  
液胞への Na+の取り込みは、液胞の細胞膜にある、Na+/H+アンチポーターとそのエネル
ギー源である、Na+‐ATPase が関与しており、これらの存在が液胞への Na+の取り込み、そ
して植物の耐塩性に影響している 11）27）。  
 
 ④細胞質の浸透圧調節  
液胞に取り込んだ Na+は、液胞中の浸透圧を高める。このことにより液胞内と細胞質の
浸透圧のバランスが崩れる 27）。液胞内の浸透圧が細胞質より高い場合、細胞質内の多くの
水が液胞へと移動してしまい、細胞質内では代謝が妨げられ最終的には細胞の破壊等を招
く。 
そこで、細胞質内も Na+を取り込んだ液胞と同程度の浸透圧を維持する必要がある。耐
塩性を有する植物は、適合溶質と呼ばれる、毒性が低い浸透圧調整物質（グリシンベタイ
ン、プロリン、ショ糖、ソルビトール、マニトールなど）を細胞質内に作り出すことで、
細胞質内の浸透圧を維持している 27）52）92）105）。  
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⑤落葉（葉の脱落）  
古い細胞ほど液胞へ多くの Na+を移動、隔離しており、それに応じて液胞が大きくなる
と言われている 93）。そして最終的には葉身部は枯死して落葉（脱落）するが、この落葉し
た葉身部（枯死葉）に多くの塩分が含まれているとの報告がある 83）105）。つまり、大量の
塩分が蓄積した葉身部を落葉・脱落させることで、個体から塩分を切り離し、塩ストレス
の回避を行っている 83）105）。  
ヤナギ科のギンドロ（Populus alba）について大変興味深い研究が報告されている。高塩
分環境下の実験区のギンドロの枯死葉と枯死した枝に多くの塩分が含まれており、低塩分
環境下の実験区の約 2 倍の塩分濃度であったという結果が示されている 30）。  
 
上記①～⑤の塩ストレスへの植物の対応から推察すると、体内に吸収された塩分の多く
は、細胞内の特別な反応や代謝で消えて無くなってしまうのではなく、塩分を体外へ排出
することや（①、②、⑤）、液胞へ隔離する（③、④）ことで対応しているとまとめること
ができる。つまり、植物は体内において塩分を移動（排出や蓄積）させることで、塩スト
レスに対応していると考えられた。  
 
 
  
 
図 3 体内における塩分の移動と植物の塩ストレス対応の模式図  
 
 
 
 
 
 
①根からのNa⁺排出
②塩類腺からのNa⁺排出
③液胞へのNa⁺隔離
④細胞質の浸透圧調節
⑤落葉（葉の脱落）
①
③
②
⑤
④
Na
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1-1-5. クローナル植物の環境ストレス対応  
コウライシバはクローナル植物である。クローナル植物の繁殖方法として、親株から匍
匐茎（地下茎も含む）を伸ばすことで、土壌表面に接地した匍匐茎の節から発根させ、そ
して地上部を発達させることで、新たな株（子株）を生み出すようにして、栄養繁殖を行
う特徴を有する 77）32）。1 つの種子より発芽して生育した親株と栄養繁殖により増えた子株
やその子株（孫株）、つまり同じ遺伝子を持つ株のまとまりをジェネットと呼ぶ。また新た
に生み出された株をラメットと呼ぶ 32）75）。  
クローナル植物は、ラメット間で繋がった匍匐茎を介して物質のやりとりが行われてお
り、これを生理的統合と呼ぶ 91）77）。例えば、イネ科ササ属のチマキザサ（Sasa palmata）
は、遮光環境下のラメット（低日射量、高水分量）から無遮光環境下のラメット（高日射
量、低水分量）に水が送られ、逆に、無遮光環境下のラメットから遮光環境下のラメット
に光合成産物が送られるといった、ラメット間の双方の物質移動が報告されている（図 4）
77）。このように、ラメット間の物質移動は、不均一な環境（異なる生育環境における、水
分量、日射量や土壌中の栄養塩等の濃度のばらつき）において、ラメットの生存に寄与し
ていると言われている 91）。 
植物の生育環境は、常に不均一である 31）。季節や日照、降雨など、気象条件が常に変化
しており、この気象条件の変化が植物の生育にとって都合の悪い状況を作り出していると
言われている 69）。クローナル植物は、このような不均一な環境に適応するようにして進化
してきたと言われている 32）。クローナル植物の生理的統合の研究では、他にも、窒素、リ
ン酸、カリ等の栄養塩 17）8）50）87）、水分 51）2）44）109）、光合成産物 49）78）107）5）など、ラメ
ット間で、多くの物質が移動していることが明らかとなっている。  
生理的統合を利用したラメット間の塩ストレス対応について興味深い研究が行われてい
る。塩分を含まない水のみを与えたラメットから、塩分を施用したラメットへ水が送られ、
塩分環境下のラメットの塩ストレスを緩和したとの報告がある 49）18）86）80）。さらに、塩分
を施用したラメットから、水のみを与えたラメットへ Na+が送られることで、塩分環境下
のラメットの塩ストレスが緩和されたとの報告もある 100）。  
「1-1-4. 植物の塩ストレスと対応」では、植物は体内において塩分を移動（排出や蓄積）
させることで、塩ストレスに対応していると説明したが、上記の例のように、クローナル
植物の場合は、ラメット間で物質（塩分や水分）を移動させることで塩ストレスを緩和し
ていると考えることができる。つまり、ラメット間の水や塩分の移動も、植物の耐塩性を
高めるうえで重要なはたらきを担っていると考えられる。  
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図 4 クローナル植物のラメット間における生理的統合（物質移動）の模式図  
※斎藤ら（2007）を参考とした  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
チマキザサ（Sasa palmata）
生理的統合
（斎藤ら 2007）
☛ 低日射量
☛ 高水分量
☛ 高日射量
☛ 低水分量
open shaded
光合成産物
水
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1-1-6. コウライシバの塩ストレス対応  
「1-1-4. 植物の塩ストレスと対応」で、①～⑤（図 3）の塩ストレス対応のメカニズム、
つまり塩分の移動が植物の塩ストレス対応として極めて重要であることを説明した。高い
耐塩性を有するコウライシバの塩ストレス対応に関する研究では、「1-1-4. 植物の塩ストレ
スと対応」で説明した植物の塩ストレス対応のメカニズム①～⑤（図 3）のうち、②塩類
腺からの Na+排出、③液胞への Na+隔離、④細胞質の浸透圧調節の 3 つについて既に報告
されている。  
 
1）  塩類腺からの Na+排出  
塩類腺からの Na+排出に関する研究は、特にイネ科植物で盛んに行われており、ギョウ
ギシバ（Cynodon dactylon）10）59）55）、ローズグラス（Chloris gayana Kunth.）37）74）、サワス
ズメノヒエ（Paspalum vaginatum）10）59）、ムカデシバ（Eremochloa ophiuroides）59）、イヌシ
バ（Stenotaphrum secundatum）59）、ソナレシバ（Sporobolus virginicus (L.) Kunth）84）などの
植物で研究事例がある。  
コウライシバの塩類腺と塩分排出に関する研究も多く行われている。コウライシバ
（Zoysia matrella Merr.）は、その他の Zoysia 属芝草と比較して、葉身部に存在する塩類腺
が多いことが分かっている 102）67）。さらに、葉身部の裏面（背軸面）より、表面（向軸面）
で塩類腺の数が多いとの報告がある 102）。 
コウライシバの塩分排出特性として、塩類腺数と、塩分排出量の関係が示唆されている
10）39）。Zoysia 属 5 種、57 品種について塩分施用を行った実験では、葉身部内の汁液の Na+
濃度が高いほど、葉身部のコンディションが低下したとの報告があり 58）、塩類腺からの塩
分排出が塩ストレス緩和に影響していると言われている。つまり、塩類腺が多ければ多い
ほど、多くの塩分を排出することができ、そのことが葉身部の塩ストレスの緩和に影響す
ると考えられている。  
また、コウライシバは、塩類腺から塩分を多く排出することが可能な種であると言われ
ている 102）10）。NaCl 溶液による水耕栽培（12g/L NaCl）環境下で 7 日間処理を行ったコウ
ライシバの葉身部の Na+含有量は 7.6mg/g DW であったのに対して、Na+排出量は 16.8mg/g 
DW であり、Na+排出量は Na+含有量の約 2 倍高い値であった報告 54）や、砂耕栽培（35g/L 
NaCl）環境で、5 日間処理を行ったコウライシバの Na+含有量は 3.9mg/g DW、Na+排出量
は 8.5mg/g DW であった報告 102）からも、コウライシバは塩類腺から多くの塩分を排出す
ることで塩ストレスを緩和していると考察されている。  
 
2）  液胞への Na+隔離  
「1-1-4. 植物の塩ストレスと対応」で、根から吸収された Na+は導管を通り最終的には
葉に到達すると説明したが 24）40）、コウライシバも地上部（葉身部）に蓄積した Na+を液胞
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に隔離するメカニズムを有している。  
Zoysia 属の液胞への Na+の取り込みに関するメカニズムは、液胞の生体膜に存在する、
Na+/H+アンチポーター（Na+/H+ antiporter）が関係していると言われている 16）11）。コウライ
シバの液胞への Na+隔離のメカニズムを利用した大変興味深い研究が行われている。シロ
イヌナズナ（Arabidopsis thaliana）にコウライシバの生体膜機能の一部を組み替えたところ、
塩分環境下の実験において、組み換えを行ったシロイヌナズナは、組み換えを行っていな
いものと比べて、葉身部に Na+や K+を多く蓄積して、耐塩性、耐乾性が大幅に向上したと
の報告がある 11）。  
上記の報告から、液胞への Na+の蓄積量は、葉身部の Na+含有量に反映されると推察さ
れる。コウライシバへの塩分施用の実験では、地下部より、地上部（葉身部）で塩分濃度
が高いとの報告があり 10）99）、これらの報告からも葉身部における液胞への Na+の隔離、蓄
積が本種の塩ストレス対応の 1 つであると考えられた。コウライシバの地上部における塩
分の移動に関する実験では、NaCl 溶液による水耕栽培実験で、約 15.0mg/g DW（15g/L NaCl
溶液で 21 日間栽培）99）、7.0mg/g DW（12g/L NaCl 溶液相当で 7 日間栽培）59）という結果
が報告されている。  
 
3）  細胞質の浸透圧調節  
「1-1-4. 植物の塩ストレスと対応」でも説明した通り、耐塩性を有する植物は、細胞内
の液胞に Na+を蓄積すると同時に、細胞質内において浸透圧調整物質を生産することで浸
透圧を調整している。Zoysia 属芝草に塩ストレスを与えた実験では、細胞質中のプロリン
や、グリシンベタインの濃度が高くなるとの報告がある 45）39）95）。塩分施用を行ったコウ
ライシバの葉身部では、グリシンベタインの濃度が高まり、同時に浸透圧も増加したとの
報告がある 59）。さらに、塩分施用環境下のコウライシバの葉身部では、特にプロリンの急
激な増加が見られ、コントロール区と比較して、50 倍以上の濃度が確認されている 4）。  
以上から、コウライシバの塩ストレス対応のメカニズムは、土壌から吸収した塩分を地
上部まで移動させ、その後、塩類腺からの塩分の排出や液胞への塩分の隔離、細胞質内の
浸透圧調節の 3 通りの塩ストレス対応を同時に行うことで、耐塩性を高めていると考えら
れる。  
 
1-1-7. コウライシバのラメット間の水分、塩分の移動  
「1-1-5. クローナル植物の環境ストレス対応」で、クローナル植物の塩ストレス対応は、
ラメット間における生理的統合の働きであること、つまり、塩分や水分の移動がクローナ
ル植物の耐塩性を高めるために重要であることを説明した。しかし、コウライシバに関し
ては、ラメット間の水分の移動に関して研究事例は報告されておらず、また、コウライシ
バのラメット間の塩分の移動は、以前筆者が行った実験以外報告例が無い。  
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ラメット間の水分の移動に関して、他のクローナル植物の研究事例を報告する。水分の
移動は、コウライシバと同じイネ科に属するバッファローグラス（Buchloe dactyloides）で
研究されている。区切られた実験用ポットに、匍匐茎で繋がったバッファローグラスのラ
メットを生育させ、片方のラメットを乾燥状態にしたところ、湿潤環境下のラメットから、
乾燥環境下のラメットへ水が送られたとの報告がある 90）。  
他のクローナル植物に関して、同様の実験方法により、ラメット間の生理的統合、即ち、
ラメット間の水分の移動に関する研究が行われている。カヤツリグサ科のスゲ属 2 種
（Carex flacca, Carex hirta）12）13）、ヤナギ科のバルサムポプラ（Populus balsamifera L.）2）
や、ハマミズナ科の Carpobrotus edulis 44）、ヒユ科のナガエツルノゲイトウ（Alternanthera 
philoxeroides）106）など、他のクローナル植物でも、ラメット間における水の移動が報告さ
れている。また、ラメット間の水の移動は匍匐茎（地下茎を含む）の伸長方向に影響され
ると言われ、主に、親ラメットから、子ラメットへ水が送られると言われている 77）。  
コウライシバのラメット間の塩分の移動に関しては、以前筆者が行った実験を報告する
こととする 89）。3 つの実験用ポットを並べ（Basal、Intermediate、Apical）、それぞれのポッ
トに匍匐茎を繋げたまま、コウライシバを生育させ、中央（Intermediate）のポットのみに
NaCl 溶液を施用した。その結果、基部（Basal）、先端部（Apical）、のどちらのラメットも、
コントロール区（中央のポットに水道水を施用）と比べて、体内塩分濃度に有意差が無か
った。つまり、Intermediate（NaCl 溶液を施用した中央のポットのラメット）から、Basal、
Apical の両方向に匍匐茎を介して塩分が移動していないことが明らかとなった 89）。 
 
1-2. 研究目的  
「1-1-4. 植物の塩ストレスと対応」で説明した通り、植物は塩ストレスへの対応として、
塩分の体外への排出や、液胞への隔離を行うことで対応している。つまり、体内における
塩分の移動が、植物の塩ストレス対応として非常に重要であると考えることができる。さ
らに、「1-1-5. クローナル植物の環境ストレス対応」で説明したように、クローナル植物に
おいては、ラメット間の水分や塩分の移動が植物の耐塩性を高める上で重要な塩ストレス
対応であることを説明した。  
先述した通り、コウライシバは、塩類腺からの塩分の排出、液胞への塩分の蓄積、細胞
質内の浸透圧調節を行うことで塩ストレスに対応している。さらに、クローナル植物であ
る本種の特徴から、ラメット間の塩分や水分の移動も含めた体内の物質の移動が本種の耐
塩性の向上に大きく影響していると考えられた。  
このような植物体内における塩分や水分の移動特性の解明は、コウライシバの塩ストレ
ス対応を理解する上で非常に重要であると考えられる。しかし、コウライシバの水分や塩
分の移動に関して、未だに明らかになっていない点が多い。  
そこで本研究では、葉身部における塩分の排出や、液胞内への塩分の隔離など、根から
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吸収した塩分の地上部（葉身部）への移動特性に関する研究を「垂直方向の塩分の移動」
（実験 A）とし、また、ラメット間の水分や塩分の移動に関する研究を「水平方向の水分
と塩分の移動」（実験 B）として実験を行うことで、本種の垂直方向および水平方向の水分
や塩分の移動特性を把握することとした。さらに、上記の実験により得られた結果や考察
から、コウライシバの塩ストレス対応を「体内の物質移動特性」の視点から明らかにする
ことを目的とした。  
本研究の成果は、リサイクル水等の塩分が含まれる水を利用する緑地やゴルフ場へのコ
ウライシバの利用や持続的な管理のために極めて重要であると考えられた。具体的には、
本種の体内の物質移動特性や塩ストレス対応を応用した植栽方法や管理方法（塩分を含む
水の散水作業を含む）に極めて有用であると思われた。  
また、得られた水や塩分の移動特性の知見は、本種の耐塩性種の育種や品種改良 57）67）、
植物の耐塩性メカニズムの解明、クローナル植物の環境ストレス対応に関する研究の発展、
さらには、本種の耐塩性メカニズムを利用した塩類集積の緩和 27）などにも広く応用がで
きると考えた。  
 
1-2-1. 垂直方向の塩分の移動特性の把握  
コウライシバの塩ストレス対応メカニズムの 1 つとして、地上部（葉身部）に塩分を移
動させて、液胞内に塩分を隔離する特徴が報告されている（1-1-6. コウライシバの塩スト
レス対応）。従って、地上部（葉身部や直立茎）および地下部（根系部や匍匐茎部）の塩分
濃度の把握が、垂直方向の塩分の移動量や、液胞へ隔離された塩分量の把握に大変重要で
あると考えられた。  
しかし、コウライシバの耐塩性や塩分移動の研究では、実験期間が数日～数週間程度の
短い期間であることが多く 59）99）、長期間のストレス対応を検証した事例は少ない。長期間
にわたり、継続的にコウライシバを維持、管理することを前提としたゴルフ場や緑地にお
いては、短期間の実験では、本種の耐塩性メカニズムの把握には不十分であると考えた。
また、半年を超えるような長期間の塩分施用の実験 10）4）も行われているが、葉身部、匍匐
茎部、根系部の Na+、Cl-濃度や各部の成長量（乾燥重量）を詳しく報告した研究は見当た
らない。  
そこで、「垂直方向の塩分の移動」（実験 A）では、長期間にわたりコウライシバに 4 段
階の異なる濃度の NaCl 溶液を施用して、各部（葉身部、匍匐茎部、根系部）の Na+、Cl-濃
度や、成長量を測定することで、本種の垂直方向への塩分移動特性と本種の耐塩性の把握
を行うこととした（実験 A-1）。  
また、Zoysia 属芝草に塩ストレスを与えた実験では、細胞質中のプロリンや、グリシン
ベタインの濃度が高くなり、細胞質内の浸透圧を調整していることが明らかとなっている
（1-1-6. コウライシバの塩ストレス対応）。一方、他の植物では体内の糖分（グルコース）
17 
 
の濃度を高めることで浸透圧調整を行っているとの報告もあるが 99）52）21）、コウライシバ
では、塩ストレスと体内糖分（グルコース）濃度の関係性は報告されていない。このこと
から、本研究では、塩分環境下のコウライシバの各部（葉身部、匍匐茎部、根系部）の糖
分（グルコース）含有量の測定も併せて行うことで、体内の各部における塩分含有量と糖
分含有量の関係性を明らかにすることとした（実験 A-1）。 
コウライシバは葉身部に存在する塩類腺から塩分を排出することで、塩ストレスに対応
していることは「1-1-6. コウライシバの塩ストレス対応」で説明した。しかし、先行研究
54）102）では、水耕栽培環境や、砂耕栽培環境（毎日 NaCl 溶液を施用）などの、高水分環境
下で実験を行う場合が多い。これらの実験環境は、実際の緑地やゴルフ場の環境とは大き
く異なると考えられた。  
さらに、4 段階の異なる濃度の塩分施用環境下におけるコウライシバ葉身部の塩類腺数、
塩類腺面積、イオン排出量、イオン含有量を詳しく報じた研究は見当たらない。そこで、
「垂直方向の塩分の移動」（実験 A）の 2 点目の実験内容として、コウライシバに 4 段階の
異なる濃度の NaCl 溶液を施用（土壌表面に乾きが見られた時に施用）して、葉身部におけ
る塩類腺数、塩類腺面積、イオン（Na+、Cl- 、K+）排出量およびイオン含有量の測定を行
うことで、本種の垂直方向への塩分移動特性、特に、塩分の排出特性を明らかにすること
とした（実験 A-2）。さらに、塩ストレスにより細胞内から排除されると考えられている K+ 
52）92）について併せて測定することとした。  
 
1-2-2. 水平方向の水分と塩分の移動特性の把握 
クローナル植物は、ラメット間で水分や塩分を移動させることで、塩ストレスを緩和し
ている（1-1-5. クローナル植物の環境ストレス対応）。しかし、既に述べた通り、コウライ
シバのラメット間の水分や塩分の移動に関する報告は極めて少ない。  
ラメット間のイオンを含めた全ての物質の移動は、水の移動により行われる 77）。つまり、
塩分の移動を明らかにするためには、先ず、水分がラメット間でどのように移動している
かを把握する必要がある。また、ラメット間の物質移動は、匍匐茎の伸長方向により、そ
の移動特性が異なると言われており、匍匐茎の伸長方向（先端部）へ主に物質の移動が行
われると言われているが 87）31）、植物の種類や、移動する物質の種類により、その移動方向
や移動量は様々である 77）75）。また、ラメット間の物質移動に関する既往研究では、ラメッ
ト間の物質移動特性を、成長量のみで判断した研究が多く、実際の物質移動量と成長量を
併せて論じた研究は非常に少ない 29）。  
そこで、「水平方向の水分と塩分の移動」（実験 B）では、水分、そして塩分の両者のラ
メット間の移動特性を把握するため、筆者が行った実験 89）を元に実験内容を組み立てた。
具体的には、3 つの実験用ポットを並べ、それぞれのポットに匍匐茎を繋げたまま、コウ
ライシバを生育させ、一部のラメットのみに、水分制限（実験 B-1）や、塩分施用（実験
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B-2）処理を行い、Basal（基部）、Intermediate（中間部）、Apical（先端部）、SNTS（まだ発
根をしていない匍匐茎）の塩分濃度や水分量を測定することで、コウライシバのラメット
間の水分や塩分の移動量を測定した。さらに、各ラメットの部位ごと（健全葉、枯死葉、
匍匐茎、根系）の塩分量や水分量も調べることで、より詳細にコウライシバの物質移動特
性を検証することとした。  
以上のように、本研究では「垂直方向の塩分の移動」（実験 A）により主に垂直方向、つ
まり、根系部から葉身部までの塩分の移動や塩類腺からの塩分排出特性を明らかにする実
験を行った（実験 A-1、実験 A-2）。また、「水平方向の水分と塩分の移動」（実験 B）によ
り、ラメット間の水分や塩分の移動の特性を明らかにする実験を行った（実験 B-1、実験
B-2）。本研究では垂直方向および水平方向の物質移動特性を明らかにすることで、体内物
質移動の視点から見た、コウライシバの塩ストレス対応の一端を明らかにすることを目的
とした。  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
19 
 
1-3. 研究のフロー  
 本研究の流れ（フロー）を以下の図にまとめた（図 5）。  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図 5 本研究の流れ（フロー）  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
「コウライシバ（Zoysia matrellaMerr.）の体内物質移動特性と塩ストレス対応」
背景
・
目的
耐塩性を有する芝生の必要性と既往研究の整理および本
研究の意義
方法
長期間にわたる塩分環境下の本種の各部の塩分含有量と成長量の把握
Ａ-１：長期間の塩ストレスに対する反応
A：「垂直方向の塩分の移動」
B：「水平方向の水分と塩分の移動」
コウライシバの体内の物質（水分や塩分）移動特性と、塩
ストレス対応の関係
異なる濃度の塩分環境下の本種の塩類腺数・面積や塩分排出量・含有量の把握
Ａ-２：塩類腺からの塩分排出特性
乾燥・塩ストレス環境下のラメット間の水分・塩分の移動量と成長量の把握
B - 1：ラメット間の水分の移動特性、 B - 2：ラメット間の塩分の移動特性
長期間にわたり4段階の濃度のNaCl溶液を施用
Ａ-１：長期間の塩ストレスに対する反応
4段階の濃度のNaCl溶液を施用（土壌表面に乾きが見られた時のみ）
Ａ-２：塩類腺からの塩分排出特性
匍匐茎が接続した3つの実験用ポット（ Basal、Intermediate、Apical ）に生
育するコウライシバの一部のみに水分制限や塩分施用を行う
B - 1：ラメット間の水分の移動特性、 B - 2：ラメット間の塩分の移動特性
• 重力水のEC値（土壌水の塩分濃度把握）
• 各部（葉、匍匐茎、根）の乾燥重量、Na⁺・Cl⁻含有量
Ａ-１：測定項目
• 重力水のEC値（土壌水の塩分濃度把握）
• 葉身部におけるNa⁺・Cl⁻・K⁺含有量・排出量
• 葉身部の塩類腺数および塩類腺面積
Ａ-２：測定項目
• 土壌含水比および土壌pH・土壌EC値
• 各ラメットの乾燥重量、含水率、Na⁺・Cl⁻含有量
B -1，B - 2 ：測定項目
結果
・
考察
・長期間のNaCl溶液施用環境下におけるコウライシバ各部（葉身部、匍匐茎部、根系部）の成長量と、塩分（ Na⁺・Cl⁻ ）含有量
・長期間のNaCl溶液施用環境下におけるコウライシバの垂直方向への塩分移動特性
Ａ-１：長期間の塩ストレスに対する反応
・異なる濃度のNaCl溶液施用環境下におけるコウライシバ葉身部の塩類腺数・塩類腺面積と、塩分排出量・塩分含有量
・異なる濃度のNaCl溶液施用環境下におけるコウライシバの塩類腺の塩分排出特性
Ａ-２：塩類腺からの塩分排出特性
・水分制限環境下の各ラメットの成長量、含水率とラメット間の水分の移動特性
・塩分施用環境下の各ラメットの成長量、塩分含有量とラメット間の塩分の移動特性
B - 1：ラメット間の水分の移動特性、 B - 2：ラメット間の塩分の移動特性
総合
考察
・コウライシバの垂直方向、水平方向の物質移動特性と塩ストレス対応の考察、まとめ
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1-4. 本研究で扱う用語  
本研究で扱う主な用語の一覧を表 1 にまとめた。なお、本論文の図や表では、英語表記
が含まれるため、以下の表に併わせて記載した。 
 
 
 
 
 
表 1 本研究で扱う主な用語  
 
 
 
 
 
 
 
※順不同
健全葉：葉身部で、緑の状態を保ち枯損が確認されない葉（図表中でGreen Leavesと表記の場合もあり）。
枯死葉：葉身部で、茶色に変色し枯損が確認された葉（図表中でBrown Leavesと表記の場合もあり）。
新鮮重量：乾燥させる前の植物の重さ（水分を含んだ重さ）。（図表中ではFWと表記）。
乾燥重量：乾燥させた後の植物の重さ（図表中ではDWと表記）。
塩類腺：葉身部表面に存在する、体内の過剰な塩分等を排出する器官。
コウライシバ（Zoysia matrella  Merr.）：イネ科多年生植物。分類学上、コウシュンシバとも呼ばれる。本研究では通称名の「コウライシバ」で統一した。
葉身部：葉を指す。本研究では直立茎部を含む（図表中でLeavesと表記の場合もあり）。
向軸面：葉身部の表面を指す。茎頂分裂組織に向いている側を向軸面（表面）と呼ぶ（図表中でAdaxial sideと表記の場合もあり）。
匍匐茎部：匍匐茎を指す。本研究では地下茎部を含む（図表中でRhizomesと表記の場合もあり）。
根系部：根を指す（図表中でRootsと表記の場合もあり）。
背軸面：葉身部の裏面を指す。茎頂分裂組織に背いている側を背軸面（裏面）と呼ぶ（図表中でAbaxial sideと表記の場合もあり）。
Apical：先端部のラメット、または先端部を指す。
SNTS：Stolon Not Touching The Soilの略称。地表面に接触しておらず発根していない匍匐茎。本研究では、Intermediateから伸長したものを指す。
Sever：ラメット間（3ポット間）の匍匐茎を切断した実験区（生理的統合が行われない状態）。
不均一な環境：それぞれの植物の生育環境で、土壌水分量、日射量や、土壌中の栄養塩の濃度等が不均一な環境。
ラメット：栄養繁殖により生まれた新しい個体。
生理的統合：ラメット間で行われる匍匐茎を介した水や栄養塩の移動。
含水率：新鮮重量および乾燥重量から計算した植物体内に含まれる水分量の割合。
枯死率：健全葉および枯死葉の乾燥重量に占める、枯死葉の割合。
イオン排出率：イオン含有量およびイオン排出量に占める、イオン排出量の割合。
Basal：基部のラメット、または基部を指す。
Intermediate：中間部のラメット、または中間部を指す。
イオン含有量：植物体内に含まれるイオン量（図表中でAccumulation、Contentと表記の場合もあり）。
イオン排出量：葉身部（塩類腺）から排出されたイオン量（図表中でExcretionと表記の場合もあり）。
Na⁺：ナトリウムイオン
Cl⁻：塩化物イオン
K⁺：カリウムイオン
Intact：ラメット間（3ポット間）の匍匐茎を接続したままにした実験区（生理的統合が行われる状態）。
塩分：本研究では、塩化ナトリウム（NaCl）を指す。また、Na⁺、Cl⁻の両イオンを指す場合や、Na⁺のみを指す場合もある。
土壌含水比：生土重および乾土重の値から計算した土壌中に含まれる水分量の割合。
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2. 実験内容および方法 
本研究では、主に 2 項目の実験［「垂直方向の塩分の移動」（実験 A）、「水平方向の水分
と塩分の移動」（実験 B）］を行うことで、コウライシバの垂直方向の塩分の移動特性およ
びラメット間の水分や塩分の移動特性を明らかにすることとした。  
ここでは、「垂直方向の塩分の移動」（実験 A）と、「水平方向の水分と塩分の移動」（実
験 B）の実験内容や分析内容の概要を説明する。  
実験 A では、「長期間の塩ストレスに対する反応」（実験 A-1）と、「塩類腺からの塩分排
出特性」（実験 A-2）の 2 項目の実験を行い、また、実験 B に関しては、「ラメット間の水
分の移動特性」（実験 B-1）と、「ラメット間の塩分の移動特性」（実験 B-2）の 2 項目の実
験を行った（図 5）。より詳細な実験内容は、「2-2. 実験方法」において説明する。  
 
2-1. 実験内容  
以下に実験 A および実験 B の実験内容について説明する。  
 
2-1-1. 「垂直方向の塩分の移動」（実験 A）  
 垂直方向の塩分の移動特性について、「長期間の塩ストレスに対する反応」と「塩類腺か
らの塩分排出特性」の 2 点を明らかにすべく実験を行った。実験内容を以下に示す。  
 
1）  長期間の塩ストレスに対する反応（実験 A-1）  
長期間（191 日間）にわたり、コウライシバに 4 段階（0g/L（Control）、7.5g/L、15g/L、
30g/L）の濃度の NaCl 溶液の施用を行い、以下の項目について測定を行った（図 6）。  
1 重力水の EC 値 
2 各部（葉身部、匍匐茎部、根系部）の乾燥重量（成長量）  
3 各部（葉身部、匍匐茎部、根系部）の Na+、Cl-含有量  
4 各部（葉身部、匍匐茎部、根系部）のグルコース含有量  
 
2）  塩類腺からの塩分排出特性（実験 A-2）  
35 日間にわたり、コウライシバに 4 段階（0g/L（Control）、7.5g/L、15g/L、30g/L）の濃
度の NaCl 溶液を施用（土壌表面に乾きが見られた時に施用）して、以下の項目について測
定を行った（図 7）。  
1 重力水の EC 値 
2 葉身部の乾燥重量および枯死率  
3 葉身部における Na+、Cl-、K+の含有量  
4 葉身部における Na+、Cl-、K+の排出量  
5 葉身部の塩類腺数と塩類腺面積  
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図 6 「長期間の塩ストレスに対する反応」（実験 A-1）の実験内容の模式図  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
コウライシバ
（Zoysia matrella Merr.）
「長期間の塩ストレスに対する反応（実験A-1）」
☛ 測定項目
1 重力水のEC値
2 各部（葉身部、匍匐茎部、根系部）の乾燥重量（成長量）
3 各部（葉身部、匍匐茎部、根系部）のNa⁺、Cl⁻含有量
4 各部（葉身部、匍匐茎部、根系部）のグルコース含有量
４段階の濃度の
NaCl溶液
 
図 7 「塩類腺からの塩分排出特性」（実験 A-2）の実験内容の模式図  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
コウライシバ
（Zoysia matrella Merr.）
「塩類腺からの塩分排出特性（実験A-2）」
☛ 測定項目
1 重力水のEC値
2 葉身部の乾燥重量および枯死率
3 葉身部におけるNa⁺、Cl⁻、K⁺の含有量
4 葉身部におけるNa⁺、Cl⁻、K⁺の排出量
5 葉身部の塩類腺数と塩類腺面積
４段階の濃度の
NaCl溶液
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2-1-2. 「水平方向の水分と塩分の移動」（実験 B）  
水平方向の水分と塩分の移動特性を検証するため、3 つの実験用ポットを並べ、それぞ
れのポットに匍匐茎を繋げたまま、コウライシバを生育させた実験区を準備し（図 8）、そ
の後、Basal（基部）、Intermediate（中間部）、Apical（先端部）のラメットに関して、一部
のラメットにのみ処理を行うことでラメット間や SNTS（Intermediate から伸長したまだ発
根をしていない匍匐茎）の水分や塩分の移動特性を把握することとした。また、全てのラ
メットに水道水を施用したコントロール区（Control）も併せて設置した。  
「水平方向の水分と塩分の移動」（実験 B）では、各ラメット間（Basal、Intermediate、
Apical）および SNTS の物質移動特性を把握するため、ラメット間の匍匐茎を切断して物
質の移動が行われないようにした実験区（Sever）とラメット間の匍匐茎を接続したままに
してラメット間の物質移動が行われるようにした実験区（ Intact）を設置して、両者の体内
物質量や成長量を比較することで、ラメット間の物質移動特性を把握することとした（図  
9）。 
 
1）  ラメット間の水分の移動特性（実験 B-1）  
ラメット間の水分の移動特性を明らかにするため、Intermediate のラメットに 300ml の水
道水を与え、Basal、Apical に水分制限処理（50ml～無灌水）を与えた（水分制限区）。49 日
間の処理の後、以下の項目について測定を行った（図 10）。 
1 土壌含水比  
2 各ラメット（Basal、Intermediate、Apical、SNTS）の乾燥重量（成長量）  
3 各ラメット（Basal、Intermediate、Apical、SNTS）の含水率  
※各ラメット（Basal、Intermediate、Apical、SNTS）に関しては、各部（健全葉、枯死葉、
匍匐茎部、根系部）に分けてそれぞれ測定した。  
 
2）  ラメット間の塩分の移動特性（実験 B-2）  
ラメット間の塩分の移動特性を明らかにするため、Intermediate のラメットに 300ml の
NaCl 溶液（15g/L）を与え、同時に Basal、Apical に 300ml の水道水を与えた（塩分施用区）。
49 日間の施用の後、以下の項目について測定を行った（図 10）。  
1 土壌 pH、土壌 EC 値 
2 土壌の Na+、Cl-濃度 
3 各ラメット（Basal、Intermediate、Apical、SNTS）の乾燥重量（成長量）  
4 各ラメット（Basal、Intermediate、Apical、SNTS）の Na+、Cl-含有量  
※各ラメット（Basal、Intermediate、Apical、SNTS）に関しては、各部（健全葉、枯死葉、
匍匐茎部、根系部）に分けてそれぞれ測定した。 
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図 8 「水平方向の水分と塩分の移動」（実験 B）の実験におけるポットの配置と各ラメッ  
トの模式図  
※Basal にコウライシバの匍匐茎を植えつけ、Intermediate、Apical へと匍匐茎を誘引させて生育させた  
 
 
 
 
 
匍匐茎の
伸長方向
Basal
（基部ラメット） Intermediate
（中間部ラメット）
Apical
（先端部ラメット）
SNTS
（ Stolons not touching soil ）
 
図 9 「水平方向の水分と塩分の移動」（実験 B）の実験における「Intact」と「Sever」の
模式図  
※「水分制限区」「塩分施用区」「Control 区」の全ての実験区に Intact と Sever をそれぞれ 3 反復（3 ポット 1 セット）
設置した。  
匍匐茎を切らない
（Intact）
匍匐茎を切断
（Sever）
VS
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図 10 「ラメット間の水分の移動特性」（実験 B-1）および「ラメット間の塩分の移動特
性」（実験 B-2）の実験内容の模式図  
※①水分制限区では、Intermediate のラメットに 300ml の水道水を与え、Basal、Apical に水分制限処理（50ml～無
灌水）を与えた。  
※②塩分施用区では、Intermediate のラメットに 300ml の NaCl 溶液（15g/L）を与え、Basal、Apical に 300ml の水
道水を与えた。  
※上記 2 実験区の対照区として Control 区を設置し、全てのラメットに 300ml の水道水を与えた。  
 
②塩分施用区（実験B-2）
NaCl溶液
（15g/L）
①水分制限区（実験B-1）
水分制限 水道水
（300ml）
水分制限
「水平方向の水分と塩分の移動（実験B）」
☛ 測定項目
①水分制限区（実験B-1）
1 土壌含水比
2 各ラメットの乾燥重量（成長量）
3 各ラメットの含水率
②塩分施用区（実験B-2）
1 土壌pH、土壌EC値
2 土壌のNa⁺、Cl⁻濃度
3 各ラメットの乾燥重量（成長量）
4 各ラメットのNa⁺、Cl⁻含有量
※各ラメットについては、各部（健全葉、枯死葉、匍
匐茎部、根系部）に分けてそれぞれ測定した
水道水 水道水
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2-2. 実験方法  
「2-1. 実験内容」では、実験 A に関して、「長期間の塩ストレスに対する反応」（実験 A-
1）、「塩類腺からの塩分排出特性」（実験 A-2）の 2 項目の実験内容を説明した。また、実
験 B に関して、「ラメット間の水分の移動特性」（実験 B-1）、「ラメット間の塩分の移動特
性」（実験 B-2）の 2 項目の実験内容を説明した。  
ここでは、実験 A（実験 A-1、実験 A-2）および実験 B（実験 B-1、実験 B-2）の実験方
法を説明する。  
 
2-2-1. 長期間の塩ストレスに対する反応  
「長期間の塩ストレスに対する反応」（実験 A-1）では、長期間にわたりコウライシバに
4 段階の異なる濃度の NaCl 溶液を施用して、各部（葉身部、匍匐茎部、根系部）の Na+、
Cl-濃度や、成長量を測定することで、本種の垂直方向への塩分移動特性と耐塩性の把握を
行うこととした。さらに、細胞内の浸透圧調整に重要な働きを持つと言われる糖分（グル
コース）99）52）21）の測定も併せて行うこととした。以下に、実験 A-1 の実験方法を説明す
る。 
 
1）  植え付けおよび養生  
実験は東京農業大学世田谷キャンパス（東京都世田谷区桜丘 1-1-1）の無加温ガラス温室
内で行った。供試植物は鳥取県芝生産組合から購入したコウライシバ（Zoysia matrella Merr.）
を用いた。1/5000a ワグネルポット（アズワン社製 2-550-02）に排水層として下層に砂利
1kg（高さ 4cm）とその上に床土として川砂 3.8kg を充填し、2013 年 8 月 6 日にコウライシ
バの匍匐茎の 5 節を有する断片を 1 ポットあたり 3 株植え付けた。  
異なる濃度の NaCl 溶液を施用するため、4 実験区（0、7.5、15、30g/L NaCl）分の実験
用ポットをそれぞれ 3 反復設置した。周縁効果を考慮し実験ポットを無作為に配置し、実
験中は適宜配置を変更した。  
2013 年 8 月 6 日から 2014 年 6 月 12 日までの 311 日間、水道水を適宜潅水し、コウライ
シバが実験ポット内を密に覆うまで養生した。2013 年 8 月 14 日、12 月 8 日、2014 年 1 月
15 日に、実験ポットへ 1g の化成肥料（日東エフシー社製 N：P：K＝8：8：8）を施用し
た。なお、化成肥料は速効性を高めるために粉末状にして施用した。  
 
2）  NaCl 溶液の施用  
ポリタンク内で水道水と塩化ナトリウム［和光純薬工業社製（99.5%）］を混和し、4 段
階の濃度［0g/L（Control）、7.5g/L（12mS/cm 相当）、15g/L（24mS/cm 相当）、30g/L（48mS/cm
相当）］に調整した NaCl 溶液を、2014 年 6 月 13 日から 2014 年 12 月 5 日までの 175 日間
にわたり実験ポット上部から施用した。  
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季節により蒸発散量が異なるため、NaCl 溶液施用の頻度を以下のとおり調節した。  
2014 年 6 月 13 日～2014 年 8 月 30 日：2 日おき  
2014 年 8 月 31 日～2014 年 10 月 20 日：1 週間おき 
2014 年 10 月 21 日～2014 年 12 月 5 日：2 週間おき 
なお、NaCl 溶液施用後にポット下部の排水口から十分な量の重力水を採取するため、1
回の施用量を 600mL に設定した。  
 
3）  重力水の電気伝導度（EC 値）の測定  
土壌中の塩分濃度の変動を把握するため、NaCl 溶液施用時に実験ポット下部の排水口か
ら排出された重力水を採取し、電気伝導度（EC 値）を測定した。測定は EC メーター（東
亜 DKK 社製 CM-60G）を用いた。  
 
4）  各部の乾燥重量の測定  
水道水で養生中の 2014 年 3 月 16 日、5 月 10 日、NaCl 溶液施用中の 8 月 12 日、12 月 2
日の計 4 回、コウライシバの地上部（葉身部・直立茎部）を刈り高 2cm で刈込み採取した。
なお、地上部の採取直前に、霧吹きで蒸留水を噴射し、茎葉部表面の塩分を洗い流した。
刈取った地上部は、真空凍結乾燥機（東洋理化機器社製  FD-80）にて 24 時間乾燥させた
後、電子天秤を用いて乾燥重量を測定した。  
2014 年 12 月 21 日に実験ポットからコウライシバを掘り取り、水道水で根系部の砂を洗
い流した。その後、地上部、匍匐茎部（地下茎部を含む）、根系部に切り分けた。その後、
真空凍結乾燥機（東京理化機器社製  FD-80）にて 24 時間乾燥させた後、電子天秤を用い
て、切り分けた各部の乾燥重量を測定した。  
なお、地上部（葉身部、直立茎部）に関しては、刈取りを行った際に測定した 4 回分の
乾燥重量およびコウライシバの掘り取り時（12 月 21 日）に採取した地上部の乾燥重量を
合計して、地上部の乾燥重量とした。  
 
5）  各部のイオン含有量の測定  
乾燥重量を測定した後、コウライシバの各部（葉身部、匍匐茎部、根系部）をサンプル
破砕機（バイオメディカルサイエンス社製 BMS-A20TP）を用い粉砕した。粉砕したコウ
ライシバの各部を超純水中に浸漬した後攪拌し、0.45φμm のナイロンシリンジフィルター
（Membrane Solution 社製 NY025045）により濾過し、塩分（Na+、Cl-）およびグルコース
分析用溶液とした。各部の Na+、Cl-の含有量はイオン分析計（東亜 DKK 社製 IA-300）を
用いて測定した。  
また、各部のグルコース含有量の測定は、RQ フレックス（Merck 社製 16970-1M）を用
いた。測定は専用の試験紙（リフレクトクァント  グルコース（ブドウ糖）テスト  16720-
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1M）を用いて行った。  
なお、地上部（葉身部）に関しては、4 回目の地上部の刈取り時［2014 年 12 月 2 日（NaCl
溶液施用開始から 172 日間）］に採取した地上部を分析用サンプルとした。また、地下部
（匍匐茎部、根系部）に関しては、掘り取り時［2014 年 12 月 21 日（NaCl 溶液施用開始か
ら 191 日間）］に採取した部位を分析用サンプルとした。  
 
6）  統計解析  
4 段階の塩分濃度間（4 実験区間）における、コウライシバ各部の Na+、Cl-、グルコース
含有量、および乾燥重量の有意差は、チューキー検定（Tukeys test）により分析した。統計
解析はエクセル（マイクロソフト社）のアドイン統計ソフト（BellCurve for Excel, Social 
Survey Research Information Co, Ltd.）を用いて行った。  
 
2-2-2. 塩類腺からの塩分排出特性  
「塩類腺からの塩分排出特性」（実験 A-2）では、コウライシバに 4 段階の異なる濃度の
NaCl 溶液を施用（土壌表面に乾きが見られた時に施用）して、葉身部における塩類腺数、
塩類腺面積、イオン（Na+、Cl- 、K+）排出量およびイオン含有量の測定を行うことで、本
種の垂直方向への塩分移動特性、特に、塩分の排出特性を明らかにすることとした。以下
に、実験 A-2 の実験方法を説明する。  
 
1）  植え付けおよび養生  
実験は東京農業大学世田谷キャンパス（東京都世田谷区桜丘 1-1-1）の無加温ガラス温室
内で行った。供試植物は鳥取県芝生産組合から購入したコウライシバ（Zoysia matrella Merr.）
を用いた。1/5000a ワグネルポット（アズワン社製 2-550-02）に排水層として下層に砂利
1kg とその上に床土として川砂 4kg を充填し、2016 年 4 月 14 日に、3cm の長さに切りそ
ろえたコウライシバの匍匐茎 3 株を植え付けた。匍匐茎は、先端部のみを用いた。なお、
「2-2-1. 長期間の塩ストレスに対する反応」（実験 A-1）では、川砂を 3.8kg 充填したが、
NaCl 溶液施用に伴う土壌の沈下が見られたため、実験 A-2 では、川砂の充填量を 0.2kg 多
くした。  
植えつけ後、十分に生育するまで、132 日間にわたり水道水を用いて養生した。養生期
間中、化成肥料（N:P:K＝6:4:3）を各ポットに 0.3g 与えた（2016 年 4 月 27 日、5 月 27 日）。
なお、化成肥料は速効性を高めるために粉末状にして施用した。  
異なる濃度の NaCl 溶液を施用するため、4 実験区（0、7.5、15、30g/L NaCl）分の実験
用ポットを設置した。なお、周縁効果を考慮し実験ポットを無作為に配置した。ポット数
はそれぞれ 3 反復とした。実験期間中のガラス温室内の気温、湿度は、温湿度データロガ
ー（株式会社ティアンドデイ社製  TR-72U）を用いて測定した（図 11）。  
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2）  NaCl 溶液施用および重力水の分析  
132 日間の水道水による養生後、NaCl 溶液の施用を開始した。ポリタンク内で水道水と
塩化ナトリウム［和光純薬工業社製（99.5%）］を混和し、4 段階の濃度［0g/L（Control）、
7.5g/L（12mS/cm 相当）、15g/L（24mS/cm 相当）、30g/L（48mS/cm 相当）］に調整した NaCl
溶液を、各実験ポットに 600mL 施用した。施用は 2016 年 8 月 25 日から 9 月 29 日まで行
った（35 日間）。なお、NaCl 溶液の施用は、土壌表面に乾燥が見られた時に行った。施用
日は、8/26、8/30、9/5、9/12、9/22（計 5 回）であった。葉身部に塩分が付着しないよう、
NaCl 溶液は漏斗を用いて土壌のみに施用した。  
塩水施用中の 35 日間のガラス温室内の平均気温は、28.7℃, 平均湿度は 73%であった
（図 11）。土壌中の塩分濃度増加の傾向を把握するため、NaCl 溶液施用後にポット下部か
ら排出される重力水を採取した。採取した重力水は、EC メーター（東亜 DKK 社製 CM-
60G）を用いて電気伝導度（EC）を測定した。その後、以下の式を用いて推定 NaCl 濃度
（全塩類濃度）に換算した 14）53）。 
 
重力水の推定 NaCl 濃度（mg/L）＝640×EC（mS/cm） 
 
3）  葉身部における塩類腺数、塩類腺面積の測定  
NaCl 溶液施用開始から、35 日後に、各ポットから十分に生長した葉身部を 6 枚採取し
た。採取後、葉身部表面を純水でよく洗い流して水滴を拭き取った。葉身部表面のレプリ
カを得るため、表面にマニキュアを薄く塗り（向軸面 3 枚、背軸面 3 枚）30 分乾燥させた。
その後、セロハンテープで葉身部表面のレプリカをはがし取り、スライドガラスに貼り付
け、観察用プレパラートとした 28）。 
葉身部表面の観察は光学顕微鏡（株式会社島津理化製 BA210EINT）を用いて行った。塩
類腺数、塩類腺面積の測定は、光学顕微鏡に付属の画像解析ソフト（Motic Images Plus）を
用いて、PC モニター上で行った。葉身部表面の観察は、100 倍（PC モニターで 0.5mm²）
に拡大して行った。また、塩類腺数、塩類腺面積の測定は、400 倍（PC モニターで 0.03mm²）
に拡大して行った（図 12）。測定は、1 プレパラートにつき 5 か所行った［1 ポットあたり
のデータ数は、向軸面（3×5＝15）、背軸面（3×5＝15）］。  
 
4）  葉身部のイオン含有量、イオン排出量の測定  
塩水施用開始から 35 日後に、各ポットから十分に生長した葉身部を 5～6 枚採取した。
採取した葉身部を、超純水（13mL）が入った 15mL 遠沈管に入れ、超音波洗浄器にて 30 分
間洗浄した 63）。その後、遠沈管内の葉身部を取り出した。遠沈管内の洗浄後の溶液を、イ
オン排出量測定用溶液として、測定の日まで冷蔵庫にて保存した。  
表面洗浄後の葉身部は、ドライオーブン（清水理化学機器製作所製  PSN-60）を用いて、
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90℃に設定して 24 時間乾燥させた。乾燥後、電子天秤を用いて乾燥重量を測定した。乾燥
後の葉身部をサンプル破砕機（バイオメディカルサイエンス社製 BMS-A20TP）を用いて
粉砕した。粉砕した葉身部を超純水が入った 2ml チューブ内に入れ、超純水中に浸漬した
後 30 秒間手振とうで攪拌し、0.45φμm のナイロンシリンジフィルター（Membrane Solution
社製 NY025045）により濾過し、葉身部のイオン含有量測定用溶液とした。それぞれのイオ
ン（Na+、Cl-、K+）のイオン含有量およびイオン排出量は、イオン分析計（東亜 DKK 社製  
IA-300）を用いて測定した。  
また、得られたイオン含有量とイオン排出量の値より、イオン排出率を求めた。イオン
排出率は、以下の計算式により算出した。  
  
イオン排出率（％）＝ イオン排出量（mg/g DW）÷ 
［イオン含有量（mg/g DW）+ イオン排出量（mg/g DW）］×100 
 
5）  葉身部の刈取りと乾燥重量、枯死率の測定  
イオン含有量、排出量の測定用の葉身部を採取後、実験用ポットから全ての葉身部（直
立茎を含む）を地際から刈取った。刈取り後、ドライオーブン（清水理化学機器製作所製  
PSN-60）を用いて、90℃に設定して 24 時間乾燥させた。乾燥後の葉身部は健全葉と枯死
葉に分別し、電子天秤を用いて両者の乾燥重量を測定した。  
各ポットの枯死率（Turf Quality）は、健全葉、枯死葉の乾燥重量から求めた。枯死率は、
以下の計算式により算出した。  
  
枯死率（％）＝    
枯死葉の乾燥重量（g）÷［健全葉の乾燥重量（g）+ 枯死葉の乾燥重量（g）］×100 
 
6）  統計解析  
4 段階の塩分濃度間（4 実験区間）における、各イオン（Na+、Cl-、K+）含有量、排出量
および乾燥重量、枯死率の有意差は、チューキー検定（Tukeys test）により分析した。また、
葉身部の向軸面および背軸面の塩類腺のデータ（塩類腺数および塩類腺面積）の有意差の
比較は、ｔ検定（Student's t-test）を用いて分析した。統計解析はエクセル（マイクロソフ
ト社）のアドイン統計ソフト（BellCurve for Excel, Social Survey Research Information Co, 
Ltd.）を用いて行った。  
 
 
31 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図 11 コウライシバ養生期間中および NaCl 溶液施用期間中のガラス温室内の日平均
気温、日平均湿度［塩類腺からの塩分排出特性（実験 A-2）］  
※3 月 4 日から 4 月 13 日までの間データ無し  
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図 12 コウライシバの葉身部表面における塩類腺  
Salt gland on the leaf surface of Zoysia matrella 
(a) adaxial side, (b) abaxial side (×100 magnification, 0.5 mm2  image area). (c) adaxial side, (d) abaxial side (×400 
magnification, 0.03 mm2  image area). SG = Salt gland, ST = Stomata  
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2-2-3. 水平方向の水分と塩分の移動  
「水平方向の水分と塩分の移動」（実験 B）では、水分、そして塩分の両者のラメット間
の移動特性を把握するため、筆者が行った実験 89）を元に実験内容を組み立てた。具体的に
は、3 つの実験用ポットを並べ、それぞれのポットに匍匐茎を繋げたまま、コウライシバ
を生育させ、一部のラメットのみに、水分制限（実験 B-1）や、塩分施用（実験 B-2）の処
理を行い、Basal（基部）、Intermediate（中間部）、Apical（先端部）、SNTS（まだ発根をし
ていない匍匐茎）の塩分濃度や水分量を測定することで、コウライシバのラメット間の水
分や塩分の移動特性を把握することとした。さらに、各ラメットの部位ごと（健全葉、枯
死葉、匍匐茎部、根系部）の塩分量や水分量を測定することで、より詳細にコウライシバ
の水平方向の物質移動特性を検証することとした。以下に、実験 B-1 および実験 B-2 の実
験方法を説明する。  
 
1）  植え付けおよび養生  
実験は東京農業大学世田谷キャンパス（東京都世田谷区桜丘 1-1-1）の無加温ガラス温室
内で行った。供試植物は鳥取県芝生産組合から購入したコウライシバ（Zoysia matrella Merr.）
を用いた。1/5000a ワグネルポット（アズワン社製 2-550-02）に排水層として下層に砂利
1kg とその上に床土として川砂 4kg を充填し、2017 年 5 月 24 日に、5 節を有するコウライ
シバの匍匐茎 1 片を植え付けた。匍匐茎は、先端部のみを用いた。なお、「2-2-1. 長期間の
塩ストレスに対する反応」（実験 A-1）では、川砂を 3.8kg 充填したが、NaCl 溶液施用に伴
う土壌の沈下が見られたため、実験 B では、川砂の充填量を 0.2kg 多くした。  
実験用ポットを 3 つ横並びに配置して、3 ポットを 1 組とした。1 つ目のポット（Basal：
基部ラメット）に植えつけて生長した匍匐茎を、2 つ目のポット（Intermediate：中間部ラ
メット）、3 つ目のポット（Apical：先端部ラメット）へと誘引して生育させた。また、
Intermediate から伸長した匍匐茎を、地面に触れさせずに（発根しないように）生育させた
（Stolons Not Touching Soil：SNTS）（図 8）。  
実験用ポットは、Control 区、水分制限区、塩分施用区の 3 実験区分を用意し、さらに、
各実験区において、Sever および Intact を設置した（図 9）。各実験区の反復数は、3 つの連
結したポットを 1 組として、Sever および Intact でそれぞれ 3 反復とした。なお、周縁効果
を考慮し実験ポット（3 ポットで 1 組）を無作為に配置した。  
匍匐茎で繋がった 3 ポットの個体（ラメット）が十分に生育するまで水道水で養生した。
養生は自動灌水装置（カクダイ社製  502-302）を用いてドリップ灌漑にて行った。ドリッ
プ灌漑は、毎日朝 6 時に 30 分間灌漑する設定とし、匍匐茎の植え付けから、113 日間行っ
た。実験期間中のガラス温室内の気温、湿度は、温湿度データロガー（株式会社ティアン
ドデイ社製 TR-72U）を用いて測定した（図 13）。  
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2）  ラメット間の匍匐茎の切断（Sever のみ）  
113 日間の養生後、2017 年 9 月 14 日に、全実験区（Control 区、水分制限区、塩分施用
区）の Sever の匍匐茎を切断した（図 9）。匍匐茎の切断は、Basal と Intermediate 間の匍匐
茎、Intermediate と Apical 間の匍匐茎の 2 か所行った（Intact では、ラメット間の匍匐茎を
切断しない）。  
 
3）  各実験区の処理  
ラメット間の匍匐茎の切断後（Sever のみ）、3 実験区の処理を開始した（図 10）。それ
ぞれの実験区の処理は、Sever、Intact ともに同じ内容で行った。処理の方法を以下に示す。  
 
Control 区  
300mL の水道水を、Basal、Intermediate、Apical、の全てのポットに処理した。処理は、
2017 年 9 月 14 日から 11 月 2 日まで行い、週 1 回の頻度で行った（49 日間、合計 7 回処
理）。  
 
水分制限区［ラメット間の水分の移動特性（実験 B-1）］  
水分制限区では、Basal、Apical のポットに水分制限（乾燥ストレス）を与えた（図 10）。
水分制限処理は、2 段階に分けて行った。第 1 段階では、300mL の水道水を Intermediate に
施用して、同時に、50mL の水道水を Basal、Apical に施用した。第 1 段階の処理期間は 9
月 14 日から 9 月 27 日の間行った。第 2 段階では、300mL の水道水を Intermediate に施用
して、Basal、Apical を無灌水状態とした。第 2 段階の処理期間は 9 月 28 日から 11 月 2 日
の間行った。  
第 1 段階、第 2 段階の処理は、2017 年 9 月 14 日から 11 月 2 日まで行い、週 1 回の頻度
で行った（全 49 日間、合計 7 回処理）。  
 
塩分施用区［ラメット間の塩分の移動特性（実験 B-2）］  
NaCl 溶液は、ポリタンク内で水道水と塩化ナトリウム［和光純薬工業社製（99.5%）］を
混和し、15g/L（24mS/cm 相当）の NaCl 濃度に調整した。300mL の NaCl 溶液を Intermediate
に施用し、同時に、300mL の水道水を、Basal、Apical に施用した（図 10）。  
施用は、2017 年 9 月 14 日から 11 月 2 日まで行い、週 1 回の頻度で行った（49 日間、合
計 7 回施用）。  
 
4）  各実験区の草丈の測定  
各実験区の処理終了後（2017 年 11 月 2 日）、草丈の測定を行った。草丈は、各ポットで
最も高い葉を 3 枚選び、葉身をまっすぐに立て、地面から上部までの長さを測定した。測
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定は、「最新 芝生・芝草調査法」71）に記載の方法を参考として行った。  
 
5）  コウライシバの掘り取りおよび土壌の採取  
草丈の測定後の翌日（11 月 3 日）に、コウライシバの掘り取り、および土壌採取を行っ
た。コウライシバの掘り取りに際して先ず、土壌のサンプリングを行った。  
土壌のサンプリングは、土壌表層から 5cm と、10cm の深さの 2 か所から行った。採取
した土壌を封筒に入れ、電子天秤で重さを測定し、生土重（FW）を測定した。土壌採取後、
コウライシバを掘り取り、水道水で根系部の砂を洗い流した。その後、地上部（健全葉、
枯死葉、直立茎を含む）、匍匐茎部（地下茎部を含む）、根系部に切り分け、キムワイプを
用いてコウライシバの各部の水分を取り除いた。その後、電子天秤を用いて根系部を除く
各部の新鮮重量（FW）を測定した。  
なお、根系部については、水道水で洗い流しきれなかった微細な砂が根系部に絡みつい
ており、新鮮重量の値に影響すると考え、新鮮重量については測定しなかった。また、地
上部については、掘り取り時に健全葉と枯死葉を仕分ける際に多くの時間を要し、水分の
蒸発が新鮮重量に影響すると考え、地上部の新鮮重量の測定は枯死葉を含んだ状態で行っ
た。 
 
6）  土壌の乾土重および土壌含水比の測定  
土壌含水比の測定は、地表 5cm と、10cm の深さから採取した土壌について行った。生
土重の測定後、封筒に入った土壌を、ドライオーブン（清水理化学機器製作所製  PSN-60）
を用いて、50℃に設定して 24 時間乾燥させ 73）、電子天秤を用いて乾土重（DW）を測定し
た。 
得られた生土重と乾土重の値から、土壌含水比を計算した 15）。計算式を以下に示す。  
 
土壌含水比（％）＝［生土重（g）－ 乾土重（g）］÷ 乾土重（g）× 100 
 
7）  各部の乾燥重量および含水率の測定  
コウライシバ各部（地上部、匍匐茎部、根系部）の新鮮重量の測定後、真空凍結乾燥機
（東京理化機器社製 FDU-2110）を用いて、各部を 48 時間乾燥させた。乾燥後、地上部
を健全葉と枯死葉に分別した。電子天秤を用いて乾燥したコウライシバの各部（健全葉、
枯死葉、匍匐茎部、根系部）の乾燥重量（DW）を測定した。  
なお、根系部に関しては、根に絡みつく砂を乾燥後にふるい落とし、砂の重さが乾燥重
量に含まれないように注意した。  
得られたコウライシバ各部の新鮮重量と乾燥重量から、含水率を計算した 10）98）。計算式
を以下に記載する。なお、地上部の含水率は既に説明した通り枯死葉を含む値である。  
36 
 
 
含水率（％）＝［新鮮重量（g）－ 乾燥重量（g）］÷ 新鮮重量（g）× 100 
 
8）  土壌 EC、pH および土壌塩分（Na+、Cl-）濃度の測定  
土壌 EC、土壌 pH および土壌塩分濃度の測定は、地表から 10cm の深さで採取した土壌
について行った。乾燥後の土壌と超純水を 1:5 の比率になるように 50ml 遠沈管に入れ、振
とう機（トーマス科学器機社製  T-N22S）により 1 時間攪拌した 19）14）101）。攪拌後、0.45φμm
のナイロンシリンジフィルター（Membrane Solution 社製 NY025045）により濾過し、土壌
EC、pH および水溶性イオン（Na+、Cl-）濃度の分析用溶液とした。  
分析用溶液の EC 値の測定は EC メーター（東亜 DKK 社製 CM-60G）を、pH の測定は
pH メーター（東亜 DKK 社製 HM-60G）を用いてそれぞれ測定した。また、分析用溶液
のイオン（Na+、Cl-）濃度は、イオン分析計（東亜 DKK 社製 IA-300）を用いて測定した。  
なお、塩分施用区の土壌塩分濃度は著しく高く、イオン分析計のカラムを傷める恐れがあ
ったため、土壌の塩分濃度に応じて分析用溶液を希釈して測定した。  
 
9）  各部における塩分（Na+、Cl-）含有量の測定  
コウライシバの各部（健全葉、枯死葉、匍匐茎部、根系部）を乾燥後、サンプル破砕機
（バイオメディカルサイエンス社製 BMS-A20TP）を用いて各部を粉砕した。粉砕した各
部を超純水が入った 2ml チューブ内に入れ、浸漬、攪拌した後、ドライオーブン（清水理
化学機器製作所製  PSN-60）を用いて、80℃、24 時間インキュベートした 64）。その後、
0.45φμm のナイロンシリンジフィルタ （ーMembrane Solution 社製 NY025045）により濾過
し、塩分分析用溶液とした。分析用溶液中の塩分（Na+、Cl-）濃度はイオン分析計（東亜
DKK 社製 IA-300）を用いて測定した 64）。 
 
10）  統計解析  
Sever と Intact 間における両者の測定結果の差異（有意差）を検証するため、ｔ検定
（Student's t-test）を用いて統計解析を行った。統計解析はエクセル（マイクロソフト社）
のアドイン統計ソフト（BellCurve for Excel, Social Survey Research Information Co, Ltd.）を
用いて行った。  
 
11）  水平方向の水分と塩分の移動（実験 B）で扱うデータ  
本研究では、コウライシバのラメット間の物質移動特性を明らかにするため、「Control
区」「水分制限区（実験 B-1）」「塩分施用区（実験 B-2）」の 3 実験区について実験を行っ
た。本研究では、「水分制限区（実験 B-1）」、「塩分施用区（実験 B-2）」において、特に重
要であると思われた測定項目についてのみ実験結果を説明し、考察することとした。各実
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験区における測定項目のリストを表 2 に示す。  
水分制限区（実験 B-1）では、コウライシバ各部（健全葉、枯死葉、匍匐茎部、根系部）
の乾燥重量、含水率、土壌含水比の結果について詳しく説明することとした。また、塩分
施用区（実験 B-2）では、コウライシバ各部（健全葉、枯死葉、匍匐茎部、根系部）の乾燥
重量、Na⁺、Cl⁻含有量、土壌 EC 値、土壌 pH の結果について詳しく説明することとした。 
その他のデータについては、参考値として「3-5. 水平方向の水分と塩分の移動（補足デ
ータ）」に結果のみを示す。  
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図 13 コウライシバの養生期間中および処理期間中のガラス温室内の日平均気温、日平
均湿度［水平方向の水分と塩分の移動（実験 B）］ 
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3. 結果 
本研究では、コウライシバの垂直方向の塩分の移動特性を明らかにする「垂直方向の塩
分の移動」（実験 A）と、ラメット間の水分や塩分の移動特性を明らかにする「水平方向の
水分と塩分の移動」（実験 B）の主に 2 項目の実験を行うことで、「体内物質移動特性」か
ら見た本種の塩ストレス対応を明らかにすることを目的とした。ここでは、実験 A および
実験 B により得られた結果を示す。  
 
3-1. 長期間の塩ストレスに対する反応  
「長期間の塩ストレスに対する反応」（実験 A-1）では、長期間にわたりコウライシバに
4 段階の異なる濃度の NaCl 溶液を施用して、各部（葉身部、匍匐茎部、根系部）の Na+、
Cl-含有量や、成長量を測定することで、長期間の塩ストレス環境下における本種の垂直方
向への塩分移動特性と塩ストレスへの反応を把握することとした。以下に、実験 A-1 によ
り得られた結果を示す。  
 
3-1-1. 重力水の塩分濃度  
最後に行った NaCl 溶液の施用［2014 年 12 月 5 日（NaCl 溶液施用期間 175 日間）］につ
いて、施用後ポット下部から排出された重力水の EC 値は、施用した 4 段階の NaCl 溶液の
濃度に伴い直線的に増加した（図 14）。また、施用した NaCl 溶液の濃度と重力水の EC 値
は高い相関が確認された（R²=0.96）。 
重力水の EC 値の平均値は順に、0.3mS/cm［0g/L 区（Control）］、19.5mS/cm［7.5g/L 区
（12mS/cm 相当）］、31.1mS/cm［15g/L 区（24mS/cm 相当）］、52.1mS/cm［30g/L 区（48mS/cm
相当）］であり、全ての実験区で施用した NaCl 溶液濃度より高い値であった。  
 
3-1-2. 各部の乾燥重量  
コウライシバの掘り取り時［2014 年 12 月 21 日（NaCl 溶液施用開始から 191 日間）］の
コウライシバの全乾燥重量（葉身部、匍匐茎部、根系部の合計値）は、施用した NaCl 溶液
濃度が高くなるにつれて低くなった（表 3）。  
全乾燥重量は Control 区（0g/L）から順に、48.96、48.67、39.58、37.50g/pot DW であっ
た。15g/L 区および、30g/L 区の全乾燥重量は、0g/L 区（Control）のそれぞれ 80.9％、76.6％
であった。一方、7.5g/L 区の全乾燥重量は、0g/L 区（Control）とほぼ同程度であった。  
全乾燥重量について、4 段階の全ての塩分濃度間で有意な差は無かった。また、各部（葉
身部、匍匐茎部、根系部）の乾燥重量について、4 段階の塩分濃度間に有意な差は無かっ
た。なお、30g/L 区の地上部に関しては、4 回目の地上部の刈取り時［2014 年 12 月 2 日
（NaCl 溶液施用開始から 172 日間）］において全ての地上部で枯死が確認されたため、刈
取ることができなかった。  
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3-1-3. 各部の Na+、Cl-含有量  
4 回目の地上部の刈取り時［2014 年 12 月 2 日（NaCl 溶液施用開始から 172 日間）］およ
びコウライシバ掘り取り時［2014 年 12 月 21 日（NaCl 溶液施用開始から 191 日間）］のコ
ウライシバの Na+および Cl-含有量は、15g/L 区の根系部の Na＋含有量を除いて、いずれの
部位（葉身部、匍匐茎部、根系部）においても、施用塩分濃度が高くなるにつれて含有量
が高くなった（図 15、図 16）。  
葉身部の Na+含有量は、NaCl 溶液を施用した実験区（7.5g/L、15g/L 区）において、著し
い増加が見られ、0g/L 区（Control）と比べ、7.5g/L 区で約 8 倍、15g/L 区で約 15 倍の Na+
含有量を示し、有意に高かった。Cl-でも同様の結果が得られ、葉身部の Cl-の含有量は、
0g/L 区（Control）と比べ、7.5g/L 区で約 5 倍、15g/L 区で約 9 倍の含有量を示し、有意に
高かった。なお、30g/L 区は 4 回目の地上部の刈取り時において、地上部が全て枯死した
ため、Na⁺、Cl⁻のいずれの含有量についてもデータが得られなかった。  
匍匐茎部、根系部も同様に、体内の Na+および Cl-含有量は、施用 NaCl 溶液濃度が高く
なるにつれて、高くなった。匍匐茎の Na+含有量は、0g/L 区（Control）から順に、5.5、13.2、
14.7、28.0mg/g DW、Cl-含有量は、0g/L 区（Control）から順に、3.0、8.0、11.5、24.9mg/g 
DW であった。また、根系部の Na+含有量は、0g/L 区（Control）から順に、12.6、16.8、14.7、
21.4mg/g DW、Cl-含有量は、0g/L 区（Control）から順に、2.5、7.2、9.3、19.6mg/g DW で
あった。  
一方、地上部（葉身部）と比較して、地下部（匍匐茎部や根系部）では、Na+、Cl-含有量
が低い値であった。15g/L 区における葉身部の Na+、Cl-（両イオンの合算値）含有量は、
134.2mg/g DW、匍匐茎部では、26.1mg/g DW、根系部では、30.8mg/g DW を示し、葉身部
の Na+、Cl-含有量は、匍匐茎部と比較して約 5 倍、また、根系部と比較して約 4 倍であり、
葉身部で有意に高かった（図 17）。  
 
3-1-4. 各部のグルコース含有量  
4 回目の地上部の刈取り時［2014 年 12 月 2 日（NaCl 溶液施用開始から 172 日間）］およ
びコウライシバ掘り取り時［2014 年 12 月 21 日（NaCl 溶液施用開始から 191 日間）］にお
けるコウライシバのグルコース含有量は、地上部（葉身部）と地下部（匍匐茎部、根系部）
で異なる傾向を示した。地上部（葉身部）のグルコース含有量は、0g/L 区（Control）から
順に、3.6、4.0、4.9mg/g DW であり、施用した塩分濃度に応じて高くなった。しかし、4 段
階の NaCl 濃度の間には有意な差は無かった。なお、30g/L 区では 4 回目の地上部の刈取り
時において、地上部が全て枯死したため、データは得られなかった（図 18）。  
一方、地下部（匍匐茎部、根系部）では、地上部（葉身部）とは逆の傾向を示し、匍匐
茎部の 30g/L 区を除いて、施用 NaCl 濃度が高くなるにつれて、グルコース含有量は低くな
った。匍匐茎部のグルコース含有量は、0g/L 区（Control）から順に、0.6、0.5、0.3、0.4mg/g 
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DW であり、4 段階の NaCl 溶液濃度の間には有意な差は無かった。根系部では、0g/L 区
（Control）から順に、0.3、0.2、0.1、0.1mg/g DW であった。根系部では、0g/L 区（Control）
と比べ、15g/L 区、30g/L 区で有意に低い値であった。  
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図 14 施用 NaCl 溶液濃度と重力水の EC 値の関係  
Relationship between concentration of treated NaCl solution and electric conductivity of 
gravity water from the pot 
NaCl solution treatment period was 175 days .  
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表 3 長期間にわたる 4 段階の異なる濃度の NaCl 溶液施用のコウライシバの葉身部、
匍匐茎部、根系部における乾燥重量  
Dry weight of Zoysia matrella under four different concentration of NaCl solution treatment  
Data are the means ±SD of triplicates analyses. Values sharing the same letters are not significantly different ( p = 0.05) using 
Tukey's test.  Cultivation period were August 6, 2013 to December 21, 2014 (502 days). NaCl solution treatment period was 
191 days. Leaves data are  total biomass of several times trimmed leaves. For more details on experimental condition, see 
material and methods section. EC of gravity water after 175 days NaCl solution treatment were 0.3mS/cm (Control), 
19.5mS/cm [7.5g/L (12mS/cm) treated], 31.1mS/cm [15g/L (24mS/cm) treated], 52.1mS/cm [30g/L (48mS/cm) treated]. 
 
 
0 7.5 15 30
Appearance
（November 2014）
Leaves （g/pot DW） 26.36　±4.88 a 25.34　±2.69 a 21.66　±3.80 a 18.44　±3.42 a
Rhizomes （g/pot DW） 18.39　±1.21 a 19.76　±1.97 a 14.94　±1.37 a 16.66　±2.35 a
Roots （g/pot DW） 4.21　±0.16 a 3.57　±0.14 a 2.98　±0.06 a 2.40　±0.71 a
Total （g/pot DW） 48.96 ±5.18 a 48.67 ±5.08 a 39.58 ±5.49 a 37.5 ±6.42 a
Concentration of treated NaCl solution（g/L）
45 
 
 
 
図 15 長期間にわたる 4 段階の異なる濃度の NaCl 溶液施用のコウライシバの葉身部、匍
匐茎部、根系部における Na+含有量  
Na+ content of Zoysia matrella under four different concentration of NaCl solution treatment 
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Values sharing the same letters are not significantl y 
different (p = 0.05) using Tukey's test. NaCl solution treatment period was 191 days  for rhizomes and roots. NaCl solution 
treatment period was 172 days for leaves. Data for Leaves (30g/L NaCl treated) were not available due to all leaves withered.  
EC of gravity water after 175 days NaCl solution treatment were 0.3mS/cm (Control), 19.5mS/cm [7.5g/L (12mS/cm) treated], 
31.1mS/cm [15g/L (24mS/cm) treated], 52.1mS/cm [30g/L (48mS/cm) treated]. 
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図 16 長期間にわたる 4 段階の異なる濃度の NaCl 溶液施用のコウライシバの葉身部、
匍匐茎部、根系部における Cl-含有量  
Cl- content of Zoysia matrella under four different concentration of NaCl solution 
treatment 
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Values sharing the same letters are not significantl y 
different (p = 0.05) using Tukey's test. NaCl solution treatment period was 191 days  for rhizomes and roots. NaCl solution 
treatment period was 172 days for leaves. Data for Leaves (30g/L NaCl treated) were not available due to all leaves 
withered. EC of gravity water after 175 days NaCl solution treatment were 0.3mS/cm (Control), 19.5mS/cm [7.5g/L 
(12mS/cm) treated], 31.1mS/cm [15g/L (24mS/cm) treated], 52.1mS/cm [30g/L (48mS/cm) treated]. 
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図 17 長期間にわたる NaCl 溶液施用のコウライシバの葉身部、匍匐茎部、根系部に
おける Na+、Cl-含有量（15g/L 区）  
Na+, Cl- content of Zoysia matrella under 15g/L concentration of NaCl solution treatment  
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Values sharing the same letters are not 
significantly different (p = 0.05) using Tukey's test. NaCl solution treatment period was 191 days  for rhizomes and roots. 
NaCl solution treatment period was  172 days for leaves. EC of gravity water after 175 days NaCl solution treatment 
were 0.3mS/cm (Control), 19.5mS/cm [7.5g/L (12mS/cm) treated], 31.1mS/cm [15g/L (24mS/cm) treated], 52.1mS/cm 
[30g/L (48mS/cm) treated]. 
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図 18 長期間にわたる 4 段階の異なる濃度の NaCl 溶液施用のコウライシバの葉身部、
匍匐茎部、根系部におけるグルコース含有量  
Glucose content of Zoysia matrella under four different concentration of NaCl solution 
treatment 
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Values sharing the same letters are not significa ntly 
different (p = 0.05) using Tukey's test. NaCl solution treatment period was 191 days  for rhizomes and roots. NaCl solution 
treatment period was 172 days for leaves. Data for Leaves (30g/L NaCl treated) were not available due to all leaves withered.  
EC of gravity water after 175 days NaCl solution treatment were 0.3mS/cm (Control), 19.5mS/cm [7.5g/L (12mS/cm) 
treated], 31.1mS/cm [15g/L (24mS/cm) treated], 52.1mS/cm [30g/L (48mS/cm) treated]. 
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3-2. 塩類腺からの塩分排出特性  
「塩類腺からの塩分排出特性」（実験 A-2）では、コウライシバに 4 段階の異なる濃度の
NaCl 溶液の施用（土壌表面に乾きが見られた時に施用）を行い、葉身部における塩類腺数、
塩類腺面積や各イオン（Na+、Cl- 、K+）の排出量および含有量を測定することで、異なる
塩分濃度環境下における本種の垂直方向への塩分移動特性や、塩類腺数、塩類腺面積の変
化、塩分排出特性を明らかにすることとした。以下に実験 A-2 により得られた結果を示す。  
 
3-2-1. 重力水の塩分濃度  
NaCl 溶液施用後にポット下部から排出された重力水の EC 値（mS/cm）を測定し、NaCl
濃度（g/L）に換算した。重力水の推定塩分（NaCl）濃度は、9 月 22 日を除いて、NaCl 溶
液を施用した、7.5、15、30g/L 区の全てのポットにおいて、施用した回数に応じて高くな
った（図 19）。  
9 月 5 日（NaCl 溶液施用 3 回目）では、重力水の推定塩分（NaCl）濃度は、施用した NaCl
溶液の濃度より高くなり、0g/L 区（Control）から順に 0.23、9.86、15.08、31.45g/L NaCl で
あった。9 月 12 日（NaCl 溶液施用 4 回目）では、重力水の推定塩分（NaCl）濃度が実験
期間中で最大となり、0g/L 区（Control）から順に 0.21、12.6、22.5、38.9g/L NaCl であった。  
 
3-2-2. 葉身部の乾燥重量および枯死率  
4 段階の濃度の NaCl 溶液施用環境下におけるコウライシバの健全葉および枯死葉の乾
燥重量を図 20 に示す。健全葉の乾燥重量は 0g/L 区（Control）から順に、3.40、2.37、2.65、
2.67 g/pot DW であった。枯死葉は、0g/L 区（Control）から順に、0.82、0.52、0.65、0.68 
g/pot DW であった。健全葉、枯死葉ともに、4 段階の塩分濃度間において乾燥重量に有意
な差は見られなかった。  
健全葉と枯死葉の乾燥重量から求めた枯死率を表 4 に示す。枯死率は、0g/L 区（Control）
から順に、19.4、18.0、19.7、20.3％であり、4 段階の塩分濃度間では、有意な差は見られ
なかった。  
 
3-2-3. 葉身部におけるイオン含有量およびイオン排出量とイオン排出率  
葉身部（健全葉）における各イオン（Na+、Cl⁻、K+）のイオン含有量、イオン排出量を
図 21、図 22 に示す。また、各イオンのイオン含有量、イオン排出量の値を併せたグラフ
を図 23 に載せる。  
Na+含有量は、0g/L 区（Control）から順に、4.34、12.16、19.31、25.22 mg/g DW であっ
た。また、Cl-含有量は、0g/L 区（Control）から順に、6.67、16.24、24.52、35.51 mg/g DW
であり、両者ともに、施用塩分濃度が高くなるにつれて有意に高い値を示した（図 21）。
一方、K+含有量は 0g/L 区（Control）から順に、9.95、8.18、8.90、9.76 mg/g DW であり、
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有意な差は無かった（図 21）。  
イオン排出量について、Na+は 0g/L 区（Control）から順に、1.71、4.38、5.48、7.30 mg/g 
DW であり、0g/L 区と比較して、7.5、15、30 g/L 区で有意に高かった。また、Cl-は 0g/L 区
（Control）から順に、1.31、3.72、3.45、2.91 mg/g DW であり、4 段階の NaCl 濃度間に有
意な差は無かった（図 22）。  
K+のイオン排出量は Na⁺や Cl⁻の排出量と比べて著しく低く、0g/L 区（Control）から順
に、0.16、0.31、0.16、0.12 mg/g DW であり、4 段階の NaCl 濃度間に有意な差は無かった
（図 23）。  
得られたイオン含有量と、イオン排出量のデータから、イオン排出率を求めた（表 5）。
イオン排出率は、測定した各イオン（Na+、Cl-、K+）の中で、Na+が最も高く、0g/L 区（Control）
から順に、28.2、26.5、22.1、22.5％であった。Cl-は次に高く、0g/L 区（Control）から順に、
16.4、18.7、12.3、7.6％であり、7.5 g/L 区は、30g/L 区と比べ有意に高い値であった。  
K+は 0g/L 区（Control）から順に、1.6、3.7、1.8、1.2％であった。K+のイオン排出率は、
他のイオンと比べて著しく低く、30g/L 区の Na+の排出率と比較した場合では、約 19 倍低
い排出率であった。30g/L 区の Cl-を除いて、施用 NaCl 濃度間の比較では、全てのイオン
排出率に有意な差は見られなかった（表 5）。  
 
3-2-4. 葉身部の塩類腺数および塩類腺面積  
葉身部（健全葉）における塩類腺数は、向軸面で 0g/L 区（Control）から順に、69.0、66.7、
72.0、57.7 個/mm²であった。背軸面では 0g/L 区（Control）から順に、53.3、42.3、50.3、
45.3 個/mm²であり、向軸面、背軸面ともに 4 段階の塩分濃度間に有意な差は無かった（図  
24）。  
塩類腺面積は、向軸面で 0g/L 区（Control）から順に、347、327、375、375μm²であった。
また、背軸面では 0g/L 区（Control）から順に、196、193、211、199μm²であり、向軸面、
背軸面ともに 4 段階の塩分濃度間に有意な差は無かった（図 25）。  
向軸面と背軸面の比較では、塩類腺数および塩類腺面積に違いが見られ、塩類腺数およ
び塩類腺面積は、両者ともに背軸面より、向軸面で高い値であった（図 26）。塩類腺数は、
7.5g/L 区と、15g/L 区において背軸面より向軸面で有意に多かった。また、塩類腺面積は、
4 段階の塩分濃度全てで、背軸面より向軸面で有意に大きい値であった（図 26）。  
 
 
 
 
 
51 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図 19 4 段階の異なる濃度の NaCl 溶液施用の実験ポットにおける重力水の推定 NaCl
濃度と推移  
Estimated NaCl concentration of gravity water from pot under  four different concentration 
of NaCl solution treatment  
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Control represent 0 g/L NaCl solution treatment.  
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図 20 4 段階の異なる濃度の NaCl 溶液施用のコウライシバの健全葉、枯死葉の乾燥重
量 
Dry weight of Zoysia matrella leaves under four different concentration of NaCl solution 
treatment 
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Values sharing the same letters are not significantl y  
different (p = 0.05) using Tukey's test. Small letter indicates Green Leaves and large letter indicates Brown Leaves in Tukey's  
test results. NaCl solution treatment period was 35 days.  Estimated NaCl concentration of gravity water after 28 days NaCl 
solution treatment were 0.2g/L (Control), 11.9g/L (7.5g/L treated), 20.7g/L (15g/L treated), 36.6g/L (30g/L treated). 
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表 4 4 段階の異なる濃度の NaCl 溶液施用のコウライシバの葉身部における枯死率  
Shoot mortality ratio of Zoysia matrella leaves under four different concentration of NaCl 
solution treatment  
Data are the means ±SD of triplicates analyses. Values sharing the same letters are not significantly different ( p = 0.05) using 
Tukey's test. NaCl solution treatment period was 35 days.  Estimated NaCl concentration of gravity water after 28 days NaCl 
solution treatment were 0.2g/L (Control), 11.9g/L (7.5g/L treated), 20.7g/L (15g/L treated), 36.6g/L (30g/L treated).
 
 
0 3.40 ±1.25  a 0.82 ±0.27  a
7.5 2.37 ±0.58  a 0.52 ±0.10  a
15 2.65 ±0.07  a 0.65 ±0.24  a
30 2.67 ±0.19  a 0.68 ±0.14  a
19.7 ±6.0  a
Treated NaCl
solution
concentration
(g/L)
Shoot dry weight (g/200cm2) Shoot mortality
ratio
 (%)Green leaves Brown leaves
19.4 ±7.6  a
18.0 ±6.9  a
20.3 ±4.5  a
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図 21 4 段階の異なる濃度の NaCl 溶液施用のコウライシバの葉身部におけるイオン含有
量 
Ion content of Zoysia matrella leaves under four different concentration of NaCl solution 
treatment 
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Values sharing the same letters are not significantly 
different (p = 0.05) using Tukey's test. NaCl solution treatment period was 35 days. (a)Na +, (b)Cl-, (c)K+. Estimated NaCl 
concentration of gravity water after 28 days NaCl solution treatment were 0.2g/L (Control), 11.9g/L (7.5g/L treated), 20.7g/L 
(15g/L treated), 36.6g/L (30g/L treated).  
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図 22 4 段階の異なる濃度の NaCl 溶液施用のコウライシバの葉身部におけるイオン
排出量  
Ion excretion amount of Zoysia matrella leaves under four different concentration of NaCl 
solution treatment 
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Values sharing the same letters are not significantl y 
different (p = 0.05) using Tukey's test. NaCl solution treatment period was 35 days. (a)Na+, (b)Cl
-
, (c)K+. Estimated NaCl 
concentration of gravity water after 28 days NaCl solution treatment were 0.2g/L (Control), 11.9g/L (7.5g/L treated), 
20.7g/L (15g/L treated), 36.6g/L (30g/L treated).  
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図 23 4 段階の異なる濃度の NaCl 溶液施用のコウライシバの葉身部におけるイオン含
有量およびイオン排出量  
Ion content (accumulation) and ion excretion amount of Zoysia matrella leaves under four 
different concentration of NaCl solution treatment  
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Values sharing the same letters are not significantl y  
different (p = 0.05) using Tukey's test. Small letter indicates accumulation in leaves and large letter indicates excretion from 
the leaves in Tukey's test results. NaCl solution treatment period was 35 days. (a)Na +, (b)Cl-, (c)K+. Estimated NaCl 
concentration of gravity  water after 28 days NaCl solution treatment were 0.2g/L (Control), 11.9g/L (7.5g/L treated), 20.7g/L 
(15g/L treated), 36.6g/L (30g/L treated).  
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表 5 4 段階の異なる濃度の NaCl 溶液施用のコウライシバの葉身部におけるイオン排出
率 
Ion excretion ratio of Zoysia matrella leaves under four different concentration of NaCl 
solution treatment 
Data are the means ± SD of triplicates analyses. Values sharing the same letters are not significantly different ( p = 0.05) 
using Tukey's test. NaCl solution treatment period was 35 days.  Estimated NaCl concentration of gravity water after 28 days 
NaCl solution treatment were 0.2g/L (Control), 11.9g/L (7.5g/L treated), 20.7g/L (15g/L treated), 36.6g/L (30g/L treated).
 
 
Na⁺ Cl⁻ K⁺
0 28.2 ±4.7  a 16.4 ±3.3  ab 1.6 ±1.0  a
7.5 26.5 ±5.9  a 18.7 ±4.6  a 3.7 ±2.3  a
15 22.1 ±2.1  a 12.3 ±3.0  ab 1.8 ±1.4  a
30 22.5 ±2.5  a 7.6 ±2.0  b 1.2 ±0.8  a
Treated NaCl
solution
concentration
 (g/L)
Ion excretion ratio (%)
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図 24 4 段階の異なる濃度の NaCl 溶液施用のコウライシバの葉身部における塩類腺
数 
Salt gland density of Zoysia matrella leaves under four different concentration of NaCl 
solution treatment 
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Values sharing the same letters are not significantl y 
different (p = 0.05) using Tukey's test. NaCl solution treatment period was 35 days. (a)Adaxial side, (b)Abaxial side.  
Estimated NaCl concentration of gravity water after 28 days NaCl solution treatment were 0.2g/L (Control), 11.9g/L 
(7.5g/L treated), 20.7g/L (15g/L treated), 36.6g/L (30g/L treated).  
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図 25 4 段階の異なる濃度の NaCl 溶液施用のコウライシバの葉身部における塩類腺面
積 
Salt gland size of Zoysia matrella leaves under four different concentration of NaCl solution 
treatment 
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates a nalyses. Values sharing the same letters are not significantly 
different (p = 0.05) using Tukey's test. NaCl solution treatment period was 35 days. (a)Adaxial side, (b)Abaxial side.  
Estimated NaCl concentration of gravity water after 28 days NaCl solution treatment were 0.2g/L (Control), 11.9g/L (7.5g/L 
treated), 20.7g/L (15g/L treated), 36.6g/L (30g/L treated).  
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図 26 4 段階の異なる濃度の NaCl 溶液施用のコウライシバの葉身部における塩類腺
数および塩類腺面積  
Salt gland density and size of Zoysia matrella leaves under four different concentration of 
NaCl solution treatment  
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates a nalyses. Values sharing the same letters are not significantly 
different (p = 0.05) using Tukey's test. Small letter indicates adaxial side and large letter indicates abaxial side in Tukey's 
test results. Significant differences between the adaxial side and abaxial side are indicated: ＊ , p  < 0.05; ＊＊ ,  p < 0.01, 
no mark indicates no significant difference according to Student's t-test. NaCl solution treatment period was 35 days. 
(a)Salt gland density, (b)Salt gland size.  Estimated NaCl concentration of gravity water after 28 days NaCl solution 
treatment were 0.2g/L (Control), 11.9g/L (7.5g/L treated), 20.7g/L (15g/L treated), 36.6g/L (30g/L treated).  
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3-3. ラメット間の水分の移動特性  
「ラメット間の水分の移動特性」（実験 B-1）では、3 つの実験用ポット［Basal（基部）、
Intermediate（中間部）、Apical（先端部）］を並べ、それぞれのポット間において匍匐茎を繋
げたままコウライシバを生育させた（図 8）。その後、Intermediate を湿潤環境下（300mL
の水道水施用）に、Basal、Apical を水分制限環境下に置き（図 10）、各ラメットや SNTS
（Intermediate から伸長した、まだ発根をしていないラメットになる前の匍匐茎）の乾燥重
量（成長量）や含水率を測定することで、本種のラメット間における水分の移動特性や、
乾燥ストレス対応を明らかにすることとした。また、ラメット間の匍匐茎を切断して物質
の移動が行われないようにした実験区（Sever）と、ラメット間の匍匐茎を接続したままに
してラメット間の物質移動が行われるようにした実験区（ Intact）を設置し（図 9）、両者
を比較することとした。以下に実験 B-1 により得られた結果を示す。  
なお、実験 B-1 では、コウライシバ各部（健全葉、枯死葉、匍匐茎部、根系部）の乾燥
重量、含水率、土壌含水比の結果について詳しく説明することとした。その他の測定項目
の結果については「3-5. 水平方向の水分と塩分の移動（補足データ）」で示す。  
 
3-3-1. 土壌含水比  
土壌含水比は、地表から 5cm、10cm の深さから採取した土壌の両者において水道水の施
用を制限した、Basal、Apical より、水道水を与え続けた Intermediate で高い値であり、
Intermediate は、Basal、Apical の 6 倍から 8 倍高い土壌含水比であった（図 27）。  
また、地表から 5cm の深さの土壌における土壌含水比は、Intermediate において、Sever
で 13.3％、Intact で 10.7％であり、Sever で有意に高い傾向を示した。Apical において有意
な差は見られなかったが Sever で 1.9％、Intact で 4.5％であり、Intact で約 2 倍高い土壌含
水比を示した。Basal では Sever と Intact に有意な差は見られなかった。  
地表から 10cm の深さの土壌における土壌含水比は、Basal、Intermediate、Apical の全て
で、Sever と Intact に有意な差は確認されなかった。 
 
3-3-2. 各ラメットの乾燥重量  
健全葉の乾燥重量は、Basal の Sever で 1.7g/Pot DW、Intact で 2.8g/Pot DW であった（図  
28）。また、Apical では Sever で 0.9g/Pot DW、Intact で 1.9g/Pot DW であり、Basal、Apical
ともに、Sever より Intact で 1.5～2 倍高い値であった。一方、Intermediate では Sever で
1.5g/Pot DW、Intact で 1.0g/Pot DW であり、Intact より Sever で高い値であった。しかし、
Basal、Intermediate、Apical、SNTS、のいずれのラメットや匍匐茎部においても、Sever と
Intact に有意な差は見られなかった。  
枯死葉では、Apical の Sever において 1.2g/Pot DW、Intact で 0.5g/Pot DW であり、Intact
より Sever で約 2 倍高い値であったが、有意な差は見られなかった。Basal、Intermediate、
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SNTS も同様に、Sever と Intact に有意な差は見られなかった。  
匍匐茎部では、Basal の Sever で 2.7g/Pot DW、Intact で 3.8g/Pot DW であり、Sever より
Intact で有意に高い傾向であった。Apical では Sever で 4.5g/Pot DW、Intact で 6.2g/Pot DW
であり、健全葉と同様に Sever より Intact で高い乾燥重量であったが、有意な差では無か
った。  
根系部では、Basal の Sever で 1.9g/Pot DW、Intact で 3.3g/Pot DW であり、Sever より Intact
で有意に高い傾向であった。Intermediate、Apical では Sever と Intact に有意な差は無かっ
た。 
 
3-3-3. 各ラメットの含水率  
葉身部（健全葉および枯死葉）の含水率は、Apical において、Sever で 21.5％、Intact で
58.2％であり、Sever より Intact で約 3 倍高く有意な差であった（図 29）。Basal では、Sever
で 36.4％、 Intact で 42.2％であり、 Intact で高い値を示したが有意な差はなかった。
Intermediate、SNTS ではいずれも、Sever と Intact に有意な差はなかった。  
匍匐茎部では、Apical において Sever で 20.9％、Intact で 39.2％であり、Sever より Intact
で約 2 倍高い値であり、有意な差であった。 SNTS は約 5％程度の差であったが、Intact よ
り Sever で有意に高い値であった。Basal では、Sever で 28.9％、Intact で 32.8％であり、
Intact で高い値であったが、有意な差はなかった。Intermediate では、Sever と Intact に有意
な差は見られなかった。  
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図 27 水分制限区の各実験ポットにおける土壌含水比  
Soil moisture in the pot of limited water treatment experiment  
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Significant differences between Sever and Intact are  
indicated: †, p  < 0.1; ＊ , p  < 0.05; ＊＊ , p < 0.01, no mark indicates no significant difference according to St udent's t-test.  
Limited water treatment period was 49 days. (a) -(c) 5cm depth from soil surface, (d)-(f) 10cm depth from soil surface. For 
more details on experimental condition, see material and methods section.  
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図 28 水分制限区の各ラメットの乾燥重量  
Dry weight of each ramets with limited water treatment experiment  
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Significant differences between Sever and Intact 
are indicated: †, p  < 0.1; ＊ ,  p  < 0.05; ＊＊ , p < 0.01, no mark indicates no significant difference according to Student's  
t-test. Limited water treatment period was 49 days. (a)-(d) Green Leaves, (e)-(h) Brown Leaves, (i)-(l) Rhizomes, (m)-(o) 
Roots. For more details on experimental condition, see material and methods section.  
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図 29 水分制限区の各ラメットの含水率  
Plant moisture of each ramets with limited water treatment experiment  
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates a nalyses. Significant differences between Sever and Intact are 
indicated: †, p  < 0.1; ＊ , p  < 0.05; ＊＊ , p < 0.01, no mark indicates no significant difference according to Student's t-test.  
Limited water treatment period was 49 days. (a) -(d) Green Leaves and Brown Leaves, (e)-(h) Rhizomes. For more details on  
experimental condition, see material and methods section. 
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3-4. ラメット間の塩分の移動特性  
「ラメット間の塩分の移動特性」（実験 B-2）では、3 つの実験用ポット［Basal（基部）、
Intermediate（中間部）、Apical（先端部）］を並べ、それぞれのポット間において匍匐茎を繋
げたままコウライシバを生育させた（図 8）。その後、Intermediate を塩分環境下（15g/L の
濃度の NaCl 溶液を施用）に、Basal、Apical を水道水施用環境下に置き（図 10）、各ラメ
ットや SNTS（Intermediate から伸長した、まだ発根をしていないラメットになる前の匍匐
茎）の乾燥重量（成長量）や体内塩分（Na+、Cl⁻）含有量を測定することで、本種のラメッ
ト間における塩分の移動特性や、塩ストレス対応を明らかにすることとした。また、ラメ
ット間の匍匐茎を切断して物質の移動が行われないようにした実験区（Sever）と、ラメッ
ト間の匍匐茎を接続したままにしてラメット間の物質移動が行われるようにした実験区
（Intact）を設置し（図 9）、両者を比較することとした。以下に実験 B-2 により得られた
結果を示す。  
なお、実験 B-2 では、コウライシバ各部（健全葉、枯死葉、匍匐茎部、根系部）の乾燥
重量、Na+および Cl-含有量、土壌 EC 値、土壌 pH の結果について詳しく説明することとし
た。その他の測定項目の結果については「3-5. 水平方向の水分と塩分の移動（補足データ）」
で示す。  
 
3-4-1. 土壌 EC 値  
土壌 EC 値は、NaCl 溶液を施用した Intermediate の Sever で 669μS/cm、Intact で 524μS/cm
であり、有意な差は見られなかったが Sever より Intact で約 150μS/cm 低い値であった（図  
30）。NaCl 溶液の施用を行っていない、Basal、Apical では共に、Sever と Intact に有意な差
はなかった。  
 
3-4-2. 土壌 pH 
土壌 pH は、Basal、Intermediate、Apical の全てのポットで、7 程度の値を示し、Sever と
Intact に有意な差は見られなかった（図 31）。  
 
3-4-3. 各ラメットの乾燥重量  
健全葉の乾燥重量は、Basal において Sever で 3.0g/Pot DW、Intact で 2.2g/Pot DW であ
り、Intact より Sever で高い値であったが、有意な差では無かった（図 32）。他のラメット
および匍匐茎では、Intermediate、Apical、SNTS において、Sever と Intact に大きな違いが
見られず有意差はなかった。  
枯死葉の乾燥重量は、Basal において Sever で 1.0g/Pot DW、Intact で 1.4g/Pot DW であっ
た。また、Intermediate では、Sever で 0.2g/Pot DW、Intact で 0.6g/Pot DW であった。Apical
では Sever で 0.3g/Pot DW、Intact で 0.7g/Pot DW であった。枯死葉の乾燥重量は、Basal、
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Intermediate、Apical、SNTS の全てで、Sever より Intact で高い値が示された。Basal、
Intermediate では、Sever より Intact で有意に高く、また、Apical では、Sever より Intact で
有意に高い傾向を示した。  
匍匐茎部の乾燥重量は、全てのラメット（Basal、Intermediate、Apical）および SNTS に
おいて、Sever、Intact の間に有意な差がなかった。また、根系部では、Intermediate におい
て、Sever で 0.4g/Pot DW、Intact で 0.6g/Pot DW であり、Sever より Intact で有意に高い傾
向であった。Apical では、Sever より Intact で約 1.5ｇ高い値であったが、有意な差ではな
かった。  
 
3-4-4. 各ラメットの Na+含有量  
健全葉の Na+含有量は、Intermediate において Sever で 8.2mg/g DW、Intact で 6.3mg/g DW
であり、Intact より Sever で有意に高い傾向であった（図 33）。SNTS では、Sever で 7.3mg/g 
DW、Intact で 3.4mg/g DW であり、Intact より Sever で有意に高かった。一方、Basal、Apical
では、Intact と Sever に有意な差は確認されなかった。  
枯死葉の Na+含有量は、Intermediate において、Sever で 27.3mg/g DW、Intact で 17.8mg/g 
DW であり、Intact より Sever で有意に高い傾向であった（図 33）。SNTS では、Sever で
17.9mg/g DW、Intact で 10.3mg/g DW であり、Intact より Sever で高い値であったが、有意
な差ではなかった。  
健全葉と枯死葉の Na+含有量の比較では、Intermediate において、Intact、Sever ともに健
全葉より枯死葉で約 3 倍の値であった。さらに、SNTS では、Intact、Sever 共に健全葉より
枯死葉で約 2 倍から 3 倍高い値であった（図 33）。  
匍匐茎部の Na+含有量は、Apical において僅かな差であったが、Sever より Intact で有意
に高い値であった。Intermediate では、Sever より Intact で高い値であったが、有意な差は
見られなかった。根系部では、全てのラメット（Basal、Intermediate、Apical）において、
Intact と Sever に有意な差は見られなかった（図  33）。  
 
3-4-5. 各ラメットの Cl-含有量  
健全葉の Cl-含有量は、SNTS において Sever で 13.2mg/g DW、Intact で 11.0mg/g DW で
あり、Intact より Sever で有意に高い傾向であった（図 34）。その他の全てのラメット（Basal、
Intermediate、Apical）では、Intact と Sever に有意な差は見られなかった。  
枯死葉の Cl⁻含有量は、Apical において、僅かな差であったが、Intact より Sever で有意
に高い値であった。Intermediate では、Sever で 43.2mg/g DW、Intact で 32.4mg/g DW であ
った。また、SNTS では Sever で 31.1mg/g DW、Intact で 20.6mg/g DW であり、Intermediate、
SNTS ともに、Intact より Sever で高い値であったが、有意な差ではなかった（図 34）。  
健全葉と枯死葉の比較では、枯死葉の Cl-含有量は、Intermediate、SNTS において、健全
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葉より高い値が示され、健全葉の 2 倍から 3 倍高い値であった。  
匍匐茎部では、Intermediate において Sever で 12.0mg/g DW、Intact で 17.2mg/g DW であ
り、Sever より Intact で高い値であったが、有意差はなかった。その他のラメット（Basal、
Apical）および SNTS では、Sever と Intact の間に有意な差はみられなかった（図 34）。  
根系部では、Intermediate において、Sever で 14.2mg/g DW、Intact で 17.2mg/g DW であ
り、Sever より Intact で有意に高い傾向であった。Basal、Apical では、Sever と Intact に有
意な差はなかった（図 34）。  
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図 30 塩分施用区の各実験ポットにおける土壌 EC 
Soil EC in the pot of NaCl solution treatment experiment  
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Significant differences between Sever and Intact are  
indicated: †, p  < 0.1; ＊ , p  < 0.05; ＊＊ , p < 0.01, no mark indicates no significant difference according to Student's t-test.  
NaCl solution treatment period was 49 days. For more details on experimental condition, see material and methods section.  
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図 31 塩分施用区の各実験ポットにおける土壌 pH 
Soil pH in the pot of NaCl solution treatment experiment  
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Significant differences between Sever and Intact are  
indicated: †, p  < 0.1; ＊ , p  < 0.05; ＊＊ , p < 0.01, no mark indicates no significant difference according to Student's t-test.  
NaCl solution treatment period was 49 days. For more details on experimental condition, see material and methods section.  
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図 32 塩分施用区の各ラメットの乾燥重量  
Dry weight of each ramets with NaCl solution treatment experiment 
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Significant differences between Sever and Intact are  
indicated: †, p < 0.1; ＊ , p  < 0.05; ＊＊ , p < 0.01, no mark indicates no significant difference according to Student's t-test.  
NaCl solution treatment period was 49 days. (a) -(d) Green Leaves, (e)-(h) Brown Leaves, (i)-(l) Rhizomes, (m)-(o) Roots. 
For more details on experimental condition, see material and methods section.  
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図 33 塩分施用区の各ラメットの Na+含有量  
Na+ content of each ramets with NaCl solution treatment experiment  
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Significant differences between Sever and Intact are  
indicated: †, p  < 0.1; ＊ , p  < 0.05; ＊＊ , p < 0.01, no mark indicates no significant difference according to Student's t-test.  
NaCl solution treatment period was 49 days. (a) -(d) Green Leaves, (e)-(h) Brown Leaves, (i)-(l) Rhizomes, (m)-(o) Roots. 
For more details on experimental condition, see material and methods section.  
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図 34 塩分施用区の各ラメットの Cl-含有量  
Cl- content of each ramets with NaCl solution treatment experiment  
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Significant differences between Sever and Intact are  
indicated: †, p  < 0.1; ＊ , p  < 0.05; ＊＊ , p  < 0.01, no mark indicates no significant difference according to Student's t-test.  
NaCl solution treatment period was 49 days. (a) -(d) Green Leaves, (e)-(h) Brown Leaves, (i)-(l) Rhizomes, (m)-(o) Roots. 
For more details on experimental condition, see mate rial and methods section.  
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3-5. 水平方向の水分と塩分の移動（補足データ）  
本研究では、コウライシバのラメット間の物質移動特性を明らかにするため、「Control
区」「水分制限区（実験 B-1）」「塩分施用区（実験 B-2）」の 3 項目について実験を行った。
「水分制限区（実験 B-1）」および「塩分施用区（実験 B-2）」に関しては、得られた結果の
内、特に重要と思われた実験結果について既に説明した（3-3. ラメット間の水分の移動特
性）、（3-4. ラメット間の塩分の移動特性）。  
「Control 区」「水分制限区（実験 B-1）」「塩分施用区（実験 B-2）」において得られた他
の測定項目の結果は補足データとして以下に示す順番で結果のみを示すこととした。  
 
各ラメットの新鮮重量（Control 区、水分制限区、塩分施用区）（図 35、図 36、図 37） 
各ラメットの乾燥重量（Control 区）（図 38）  
各ラメットの含水率（Control 区、塩分施用区）（図 39、図 40） 
各ラメットの草丈（Control 区、水分制限区、塩分施用区）（図 41、図 42、図 43） 
各ラメットの Na+、Cl-含有量（Control 区）（図 44、図 45） 
土壌の Na+、Cl-濃度（Control 区、塩分施用区）（図 46、図 47） 
土壌の EC 値、pH （Control 区）（図 48） 
土壌含水比（Control 区）（図 49）  
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3-5-1. 各ラメットの新鮮重量（Control 区、水分制限区、塩分施用区）  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図 35 Control 区の各ラメットの新鮮重量  
Fresh weight of each ramets with control experiment  
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Significant differences between Sever and Intact are  
indicated: †, p  < 0.1; ＊ , p  < 0.05; ＊＊ ,  p < 0.01, no mark indicates no significant difference according to Student's t-test. (a)-
(d) Green Leaves and Brown Leaves, (e) -(h) Rhizomes. For more details on experimental condition, see material and methods 
section. 
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図 36 水分制限区の各ラメットの新鮮重量  
Fresh weight of each ramets with limited water treatment experiment  
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Significant differences between Sever and Intact are  
indicated: †, p  < 0.1; ＊ , p  < 0.05; ＊＊ , p < 0.01, no mark indicates no significant difference according to Student's t-test.  
Limited water treatment period was 49 days. (a) -(d) Green Leaves and Brown Leaves, (e) -(h) Rhizomes. For more details on  
experimental condition, see material and methods section.  
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図 37 塩分施用区の各ラメットの新鮮重量  
Fresh weight of each ramets with NaCl solution treatment experiment  
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Significant differences between Sever and Intact are  
indicated: †, p  < 0.1; ＊ , p  < 0.05; ＊＊ , p < 0.01, no mark indicates no significant difference according to Student's t-test. NaCl 
solution treatment period was 49 days. (a) -(d) Green Leaves and Brown Leaves, (e)-(h) Rhizomes. For more details on experimental 
condition, see material and methods section.  
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3-5-2. 各ラメットの乾燥重量（Control 区）  
 
図 38 Control 区の各ラメットの乾燥重量  
Dry weight of each ramets with control experiment  
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Significant differences between Sever and Intact are  
indicated: †, p  < 0.1; ＊ , p  < 0.05; ＊＊ , p < 0.01, no mark indicates no significant difference according to Student's t-test.  
(a)-(d) Green Leaves, (e)-(h) Brown Leaves, (i)-(l) Rhizomes, (m)-(o) Roots. For more details on experimental condition, 
see material and methods section.  
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3-5-3. 各ラメットの含水率（Control 区、塩分施用区）  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図 39 Control 区の各ラメットの含水率  
Plant moisture of each ramets with control experiment  
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Significant differences between Sever and Intact are  
indicated: †, p  < 0.1; ＊ , p  < 0.05; ＊＊ , p < 0.01, no mark indicates no significant difference according to Student's t-test.  
(a)-(d) Green Leaves and Brown Leaves, (e)-(h) Rhizomes. For more details on experimental condition, see material and 
methods section.  
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図 40  塩分施用区の各ラメットの含水率  
Plant moisture of each ramets with NaCl solution treatment experiment  
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Significant differences between Sever and Intact are  
indicated: †, p  < 0.1; ＊ , p  < 0.05; ＊＊ , p < 0.01, no mark indicates no significant difference according to Student's t-test.  
NaCl solution treatment period was 49 days. (a) -(d) Green Leaves and Brown Leaves, (e) -(h) Rhizomes. For more details on  
experimental condition, see material and methods section.  
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3-5-4. 各ラメットの草丈（Control 区、水分制限区、塩分施用区）  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図 41 Control 区の各ラメットの草丈  
Plant height of each ramets with control experiment  
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Significant differences between Sever and Intact are  
indicated: †, p  < 0.1; ＊ , p  < 0.05; ＊＊ , p < 0.01, no mark indicates no significant difference according to Student's t-test.  
(a) Basal, (b) Intermediate, (e) Apical. For more details on experimental condition, see material and methods section.  
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図 42 水分制限区の各ラメットの草丈  
Plant height of each ramets with limited water treatment experiment  
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Significant differences between Sever and Intact are  
indicated: †, p  < 0.1; ＊ , p  < 0.05; ＊＊ , p < 0.01, no mark indicates no significant difference according to Student's t-test.  
Limited water treatment period was 49 days. (a) Basal, (b) Intermediate, (e) Apical. For more details on experimental 
condition, see material and methods section.  
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図 43 塩分施用区の各ラメットの草丈  
Plant height of each ramets with NaCl solution treatment experiment  
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Significant differences between Sever and Intact are  
indicated: †, p  < 0.1; ＊ , p  < 0.05; ＊＊ , p < 0.01, no mark indicates no significant difference according to Student's t-test.  
NaCl solution treatment period was 49 days. (a) Basal, (b) Intermediate, (e) Apical. For more details on experimental 
condition, see material and methods section.  
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3-5-5. 各ラメットの Na+、Cl-含有量（Control 区）  
 
図 44 Control 区の各ラメットの Na+含有量  
Na+ content of each ramets with control experiment  
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Significant differences between Sever and Intact are  
indicated: †, p  < 0.1; ＊ , p  < 0.05; ＊＊ , p < 0.01, no mark indicates no significant  difference according to Student's t-test.  
(a)-(d) Green Leaves, (e)-(h) Brown Leaves, (i)-(l) Rhizomes, (m)-(o) Roots. For more details on experimental condition, 
see material and methods section.  
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図 45  Control 区の各ラメットの Cl-含有量  
Cl- content of each ramets with control experiment  
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Significant differences between Sever and Intact are  
indicated: †, p  < 0.1; ＊ , p  < 0.05; ＊＊ , p < 0.01, no mark indicates no significant difference according to Student's t-test.  
(a)-(d) Green Leaves, (e)-(h) Brown Leaves, (i)-(l) Rhizomes, (m)-(o) Roots. For more details on experimental condition, 
see material and methods section.  
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3-5-6. 土壌の Na+、Cl-濃度（Control 区、塩分施用区）  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図 46 Control 区の各実験ポットにおける土壌 Na+、Cl-濃度  
Soil Na+, Cl- content in the pot of control experiment  
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Significant differences between Sever and Intact are  
indicated: †, p  < 0.1; ＊ , p  < 0.05; ＊＊ , p < 0.01, no mark indicates no significant diffe rence according to Student's t-test.  
(a)-(c) Soil Na⁺, (d)-(f) Soil Cl⁻. For more details on experimental condition, see material and methods section.  
 
 
0
10
20
30
40
50
60
70
Sever Intact
So
il
N
a
⁺（
m
g
/K
g
）
Basal(a)
0
10
20
30
40
50
60
70
Sever Intact
So
il
N
a⁺
（
m
g
/K
g）
Apical(c)
0
10
20
30
40
50
60
70
Sever Intact
So
il
N
a⁺
（
m
g
/K
g
）
Intermediate(b)
0
5
10
15
20
Sever Intact
So
il
C
l⁻
（
m
g
/K
g）
Basal(d)
0
5
10
15
20
Sever Intact
So
il
C
l⁻
（
m
g
/K
g
）
Apical(f)
0
5
10
15
20
Sever Intact
So
il
C
l⁻
（
m
g
/K
g）
Intermediate(e)
87 
 
 
 
 
 
 
 
 
図 47 塩分施用区の各実験ポットにおける土壌 Na+、Cl-濃度  
Soil Na+, Cl- content in the pot of NaCl solution treatment experiment  
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Significant differences between Sever and Intact are  
indicated: †, p  < 0.1; ＊ , p  < 0.05; ＊＊ , p < 0.01, no mark indicates no significant difference according to Student's t-test.  
NaCl solution treatment period was 49 days. (a) -(c) Soil Na⁺, (d)-(f) Soil Cl⁻. For more details on experimental condition, 
see material and methods section.  
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3-5-7. 土壌の EC 値、pH （Control 区）  
 
 
 
 
 
図 48  Control 区の各実験ポットにおける土壌 EC、pH 
Soil EC and pH in the pot of control experiment  
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Significant differences between Sever and Intact are  
indicated: †, p  < 0.1; ＊ , p  < 0.05; ＊＊ , p < 0.01, no mark indicates no significant difference according to Student's t-test.  
(a)-(c) Soil EC, (d)-(f) Soil pH. For more details on experimental condition, see material and methods section.  
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3-5-8. 土壌含水比（Control 区）  
 
 
 
 
 
図 49 Control 区の各実験ポットにおける土壌含水比  
Soil moisture in the pot of control experiment  
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Significant differences between Sever and Intact are  
indicated: †, p  < 0.1; ＊ , p  < 0.05; ＊＊ , p < 0.01, no mark indicates no significant difference according to Student's t-test.  
(a)-(c) 5cm depth from soil surface, (d)-(f) 10cm depth from soil surface. For more details on experimental condition, see 
material and methods section.  
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4. 考察 
本研究では、コウライシバの垂直方向の塩分の移動特性を明らかにする「垂直方向の塩
分の移動」（実験 A）と、ラメット間の水分や塩分の移動の特性を明らかのする「水平方向
の水分と塩分の移動」（実験 B）の 2 項目の実験を行うことで、「体内物質移動特性」から
見た本種の塩ストレス対応を明らかにすることを目的とした。ここでは、実験 A および実
験 B により得られた結果から、本種の体内物質移動特性や、塩ストレス対応について考察
する。  
 
4-1. 長期間の塩ストレスに対する反応  
「長期間の塩ストレスに対する反応」（実験 A-1）では、長期間にわたりコウライシバに
4 段階の異なる濃度の NaCl 溶液を施用して、各部（葉身部、匍匐茎部、根系部）の Na+、
Cl-含有量や、成長量を測定することで、長期間の塩ストレス環境下における本種の垂直方
向への塩分移動特性と塩ストレス反応を把握することとした。以下に、実験 A-1 により得
られた結果から、長期間の塩ストレス環境下における本種の垂直方向への物質移動特性や、
塩ストレス反応について考察する。  
 
4-1-1. 重力水の EC 値  
NaCl 溶液の施用開始前（5 月）、NaCl 溶液の施用途中（8 月）、NaCl 溶液施用終了時（12
月）の重力水の EC 値を表 6 に示す。最後に施用した NaCl 溶液［2014 年 12 月 5 日（NaCl
溶液施用期間 175 日間）］について、施用後ポット下部から排出された重力水の EC 値は、
0g/L 区（Control）から順に、0.29、19.54、31.10、52.17 mS/cm であり（表 6）、施用した
NaCl 溶液の濃度［0g/L 区（Control）、7.5g/L 区（12mS/cm 相当）、15g/L 区（24mS/cm 相当）、
30g/L 区（48mS/cm 相当）］より高い値を示した。これは、ポット内において塩類集積が発
生していたためであると考えられた。  
NaCl 溶液の施用開始前（5 月）、NaCl 溶液の施用途中（8 月）、NaCl 溶液施用終了時（12
月）の重力水の EC 値の比較では、NaCl 溶液施用開始から約 3 か月後の 8 月において、
0g/L 区（Control）から順に、0.26、22.05、33.00、51.67 mS/cm であった。この結果は、12
月の重力水の EC 値と比べてほとんど差がないことから、8 月以降は、ポット内の塩分濃度
が施用塩分濃度より高い値で推移していたと考えられた（表 6）。  
 
4-1-2. 各部の乾燥重量  
コウライシバの掘り取り時［2014 年 12 月 21 日（NaCl 溶液施用開始から 191 日間）］の
コウライシバの各部（葉身部、匍匐茎部、根系部）の乾燥重量は、施用した NaCl 溶液濃度
が高くなるにつれて低下したが、4 段階のすべての塩分濃度間で有意な差は無かった（表  
3）。さらに、15g/L 区、および 30g/L 区における全乾燥重量（葉身部、匍匐茎部、根系部の
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合計値）は、0g/L 区（Control）のそれぞれ 80.9％、76.6％であり、全乾燥重量の著しい低
下は見られなかった（表 3）。特に、30g/L 区では、海水と同程度の非常に高い塩分濃度 105）
の NaCl 溶液を長期間施用したが、0g/L 区（Control）と比べて全乾燥重量に有意差が確認
されなかった（表 3）。  
これらの結果から、コウライシバは長期間（191 日間以上）にわたる塩ストレス環境下
でも生育を維持することが可能であり、さらに、海水と同程度の高塩分環境下においても、
地下部の匍匐茎部や根系部を健全な状態に保ち、完全に枯死することがなく生存が可能で
あると考えられた。また、7.5g/L 区（12mS/cm 相当）の全乾燥重量は、0g/L 区（Control）
と比較してほとんど差が見られなかった（表 3）。この結果から、7.5g/L 程度の塩分濃度の
灌水であれば、コウライシバは塩ストレスに耐えて、長期間にわたり成長し良好な状態を
維持することが可能であると考えられた。  
塩ストレスを与えたコウライシバの成長量やターフクオリティー（Turf quality）を報じ
た既往研究では、9 か月間にわたり、コウライシバに異なる濃度の塩水施用（0、90、180、
360、540mM NaCl）を行っており、その結果、Percent green leaf canopy area （GLCA）は 0、
90、180、360mM NaCl の塩水施用環境下において 100％を維持し、長期間の塩ストレス環
境下でも葉身部の成育やターフクオリティーを維持することができると報告されている 10）
（360mM≒21g/L NaCl）。これらの結果からも、コウライシバが長期間の塩ストレス環境下
において生育を維持できる可能性が示唆された。 
次に、塩ストレスが、地上部（葉身部）と、地下部（匍匐茎部および根系部）のどちら
に影響を及ぼしているのかを把握するため、本研究から得られた結果より、4 段階の塩分
濃度における地上部、地下部の乾燥重量をまとめた（図 50）。  
地上部（葉身部）では、0g/L 区（Control）から順に、26.4、25.3、21.7、18.4 g/Pot DW、
地下部（匍匐茎部、根系部の合計値）では順に、22.6、23.3、17.9、19.1 g/Pot DW であった。
地上部、地下部ともに、施用塩分濃度が高くなるにつれて、乾燥重量が低下する傾向が見
られたが、4 段階の塩分濃度間の比較において、地上部、地下部ともに有意な差は見られ
なかった（図 50）。  
既往研究では、4 週間にわたり、コウライシバに NaCl 溶液の施用を行い、施用塩分濃度
が高くなるにつれて、地上部、地下部ともにバイオマス量が低下する結果を示しており、
本研究の結果と同様の傾向を示している 95）。 
但し、本研究の結果では、30g/L 区において、地上部では 0g/L 区（Control）の 70％、地
下部では 0g/L 区の 85％の乾燥重量であり、地下部より地上部で乾燥重量の低下が大きか
った（図 50）。この結果から、本種への長期間の塩分施用は、全乾燥重量（葉身部、匍匐
茎部、根系部の合計値）を大きく低下させることはないが（表 3）、地上部、地下部の両者
の成長量（乾燥重量）に与える塩ストレスの影響は、地下部より地上部で大きいと考えら
れた。  
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4-1-3. 各部の Na+、Cl-含有量  
4 回目の地上部の刈取り時［2014 年 12 月 2 日（NaCl 溶液施用開始から 172 日間）］およ
びコウライシバの掘り取り時［2014 年 12 月 21 日（NaCl 溶液施用開始から 191 日間）］の
コウライシバの Na+、Cl-含有量はともに、15g/L 区の根系部の Na⁺含有量を除く各部（葉身
部、匍匐茎部、根系部）において、施用塩分濃度が高くなるにつれて高くなった（図 15、
図 16）。  
葉身部、匍匐茎部、根系部における施用塩分濃度と、各部の塩分含有量（Na+、Cl-の合計
値）の関係を表した散布図を図 51 に示す。相関係数は、葉身部で R²＝0.83、匍匐茎部で
R²＝0.93、根系部で R²＝0.93 であり、各部において、施用塩分濃度と各部（葉身部、匍匐
茎部、根系部）の塩分（Na+、Cl-）含有量に高い相関が認められた。  
一方、各部における Na+、Cl-含有量の比較では、他の部位と比較して葉身部で特に高い
値であった（図 51）。コウライシバの各部（葉身部、匍匐茎部、根系部）の塩分（Na+、Cl-）
含有量は、15g/L 区において、葉身部で 134.2mg/g DW、匍匐茎部では 26.1mg/g DW、根系
部では 30.8mg/g DW であり、葉身部の Na+、Cl-含有量は匍匐茎部と比較し約 5 倍、根系部
と比較して約 4 倍の値であり、匍匐茎部や根系部より葉身部で有意に高かった（図 17）。  
コウライシバへの塩分施用を行った既往研究では、地下部より地上部で塩分含有量が高
いことを報告しており 10）99）、本研究と同様の結果を示している。しかし、先行研究では地
上部の塩分含有量は地下部の 2 倍程度が最大であり、本研究の結果で示したように、地上
部（葉身部）の塩分含有量が地下部の 4～5 倍にまで高くなる結果は報告されていない。  
本研究では、4 回目の地上部の刈取り時［2014 年 12 月 2 日（NaCl 溶液施用開始から 172
日間）］において、15g/L 区の葉身部の Na+含有量は 57mg/g DW であった（図 15）。一方、
コウライシバに塩ストレスを与えた類似研究の結果では、葉身部の Na+含有量は、約 19mg/g 
DW（1 週間にわたり、200mM の塩水を施用）54）や、12.53mg/g DW（4 週間にわたり、
48mS/cm の塩水を施用）96）程度であり、本研究の結果より低い Na+含有量であることが報
告されている。  
また、芝草 4 種（Andropogon greenwayi, Sporobolus ioclados, Sporobolus kentrophyllus, 
Sporobolus spicatus）に塩分を施用して、24 時間後と 96 時間後の体内塩分含有量を比較し
たところ、400mM 施用区で、葉身部の Na+含有量が、24 時間後と比べ 96 時間後で、約 2
倍の値（4 種全て）を示したとの報告がある 23）。このことからも、コウライシバは、長期
間の塩分環境下では、葉身部への塩分蓄積量を増加させる特徴を有すると考えられた。  
地下部（匍匐茎部や根系部）は養水分の吸収や栄養繁殖など、コウライシバの生存にと
って不可欠な部位である。一方、葉身部は匍匐茎部が存在する限り再び成長させることが
可能である。つまり、コウライシバは塩分環境下において、主に葉身部に塩分を転流、蓄
積させることにより、生存のために不可欠である匍匐茎部や根系部の塩分濃度の増加を抑
え、地下部の塩ストレスを緩和していると考えられた。さらに、塩ストレスが長期間に及
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ぶ場合は、葉身部の塩分蓄積量を増加させることで、長期間の塩ストレスにも対応してい
ると考えられた。匍匐茎部や根系部では、15g/L 区や、30g/L 区のような高塩分環境下にお
いて、体内の Na+、Cl-含有量は葉身部のような急激な増加が見られないことからも（図 51）
この考察を裏付けるものとして推測した。  
 
4-1-4. 各部のグルコース含有量および Na+含有量の関係  
耐塩性の向上のために遺伝子組み換えを行ったタバコ（Nicotiana tabacum）では、塩分施
用後、体内のグルコース量が施用前に比べて大幅に増加し、浸透圧調整に関わっているこ
とが示唆されている 21）。本研究では、塩分環境下のコウライシバの体内浸透圧調整対応の
一端を明らかにすべく、各部（葉身部、匍匐茎部、根系部）のグルコース含有量を測定し
た。 
その結果、4 回目の地上部の刈取り時［2014 年 12 月 2 日（NaCl 溶液施用開始から 172
日間）］およびコウライシバの掘り取り時［2014 年 12 月 21 日（NaCl 溶液施用開始から 191
日間）］におけるコウライシバの各部のグルコース含有量は、地上部（葉身部）において施
用 NaCl 溶液の濃度が高くなるにつれて高くなり、地下部（匍匐茎部、根系部）では低くな
った（図 18）。  
体内 Na+含有量と体内グルコース含有量の関係を表す散布図を図 52 に示す。葉身部で
は、弱い相関ではあるが体内の Na+含有量が高くなるにつれて、グルコース含有量が増加
する相関が得られた（R²＝0.34）。これは、グルコースを蓄積することで細胞質の浸透圧を
高めて、液胞内に隔離された Na+により増加した浸透圧に対応していると考えられた。  
根から吸収された Na+は導管を通り、最終的には葉に到達することが知られている 24）
40）。コウライシバの塩ストレス対応として、葉身部では細胞内の液胞へ Na+を隔離して、
細胞質内の塩ストレスを緩和していることが既に報告されている。また、液胞への塩分の
隔離は、液胞の生体膜に存在する、Na+/H+アンチポーター（Na+/H+ antiporter）が関係して
いると言われている 16）11）。さらに、植物は塩ストレスに対して、適合溶質と呼ばれる、毒
性が低い浸透圧調整物質（グリシンベタイン、プロリン、ショ糖、ソルビトール、マニト
ールなど）を細胞質内に作り出すことで対応していることが明らかになっている 27）52）92）
105）。細胞質内では、特にプロリン、グリシンベタインの濃度を高くすることで、浸透圧を
高め、液胞内の Na+濃度とのバランスを取っていることが既に報告されている 45）39）95）。  
先行研究では、塩分を施用したコウライシバの葉身部では、プロリンの含有量が Control
の 50 倍以上であるとの結果を報告している 4）。  
本研究では、葉身部のグルコース含有量は、0g/L 区（Control）と比較して 15g/L 区で約
1.3 倍高くなる程度であった（図 18）。このことから、塩ストレス環境下のコウライシバは
葉身部において塩ストレスに適応するためにグルコース濃度を増加させるが、主にプロリ
ン等の浸透圧調整物質を増加させることによって、浸透圧を調整していると考えられた。  
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4-1-5. 長期間の塩ストレスに対する反応（実験 A-1）により得られた主な結果および
考察  
4 段階の濃度の NaCl 溶液施用環境下（191 日間）における、コウライシバの全乾燥重量
（葉身部、匍匐茎部、根系部の合計値）は、4 段階の全ての塩分濃度間で有意な差が無か
ったことから（図 50）、コウライシバは長期間にわたる塩ストレス環境下でも生育を維持
することが可能であり、さらに、海水と同程度の高塩分環境下においても地下部の匍匐茎
部や根系部を健全な状態に保ち、完全に枯死することが無く生存が可能であると考えられ
た。 
コウライシバの塩分（Na+、Cl-）含有量は、各部（葉身部、匍匐茎部、根系部）において、
施用塩分濃度が高くなるにつれて直線的に高くなった（図 15、図 16）。また、4 段階の濃
度の NaCl 溶液を施用した実験ポットの重力水の EC 値と各部（葉身部、匍匐茎部、根系
部）の塩分（Na+、Cl-）含有量の相関係数は、全部位において R²＝0.8 を超えており、土壌
中の塩分濃度（重力水の EC 値）と各部の Na+、Cl-含有量に高い相関が認められた（図 51）。  
葉身部の塩分（Na+、Cl-）含有量は、匍匐茎部と比較して約 5 倍、根系部と比較して約 4
倍の値であり、匍匐茎部や根系部より葉身部で有意に高かったことから（図 17）、コウラ
イシバは、塩分環境下において主に葉身部に塩分を転流、蓄積することにより、生存のた
めに特に重要な役割を担っている、匍匐茎部や根系部の塩分含有量の増加を抑えるように
して塩ストレスに対応していると考えられた。  
30g/L 区における、地上部（葉身部）と地下部（匍匐茎部、根系部）の乾燥重量の比較で
は、地上部では 0g/L 区（Control）の 70％、地下部では 0g/L 区の 85％の乾燥重量であり、
地下部より地上部で乾燥重量の低下が大きかった（図 50）。この結果から、本種への長期
間の塩分施用は、全乾燥重量（葉身部、匍匐茎部、根系部の合計値）を大きく低下させる
ことはないが（表 3）、地上部、地下部の両者の成長量（乾燥重量）に与える塩ストレスの
影響は、地下部より地上部で大きいと考えられた。  
短期間の NaCl 溶液処理を行った既往研究の結果 54）96）と比べ、長期間の NaCl 溶液の施
用を行った本研究では、葉身部の Na+含有量は高い値を示し、コウライシバは塩分環境下
における生育期間に応じて葉身部への塩分含有量を増加させる特徴を有すると推察された。 
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表 6 4 段階の異なる濃度の NaCl 溶液施用の実験ポットにおける重力水の EC 値  
Electric conductivity (EC) of gravity water from the pot under four different concentration 
of NaCl solution treatment.  
Data are the means ±SD of triplicates analyses. Electric conductivity (EC) unit is mS/cm.  
 
 
0 7.5 15 30
May 0.23 ±0.05 0.29 ±0.07 0.31 ±0.04 0.27 ±0.05
August 0.26 ±0.05 22.05 ±4.67 33.00 ±3.33 51.67 ±1.65
December 0.29 ±0.06 19.54 ±1.34 31.10 ±0.45 52.17 ±1.46
Concentration of treated NaCl solution（g/L）
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図 50 長期間にわたる 4 段階の異なる濃度の NaCl 溶液施用のコウライシバの地上部
（葉身部）、地下部（匍匐茎部、根系部）における乾燥重量  
Dry weight of Zoysia matrella under four different concentration of NaCl solution 
treatment 
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Values sharing the same letters are not sign ificantly  
different (p = 0.05) using Tukey's test. Cultivation period were August 6, 2013 to December 21, 2014 (502 days). NaCl 
solution treatment period was 191 days. Leaves data are total biomass of several times trimmed leaves. For more details  
on experimental condition, see material and methods section.  Combined data (Rhizomes and Roots) was used for Tukey's  
test. EC of gravity water after 175 days NaCl solution treatment were 0.3mS/cm (Control), 19.5mS/cm [7.5g/L (12mS/cm) 
treated], 31.1mS/cm [15g/L (24mS/cm) treated], 52.1mS/cm [30g/L (48mS/cm) treated].  
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図 51 長期間にわたる 4 段階の異なる濃度の NaCl 溶液施用のコウライシバの葉身
部、匍匐茎部、根系部における Na+、Cl-含有量と実験ポットにおける重力水の EC 値
の関係  
Relationship between electric conductivity of gravity water from the pot and Na +, Cl- 
content of Zoysia matrella under four different concentration of NaCl solution treatment  
NaCl solution treatment period was 191 days for rhizomes and roots. NaCl solution treatment period was  172 days for 
leaves. Data for Leaves (30g/L NaCl treated) were not available due to all leaves withered. n=9 (Leaves), n=12 
(Rhizomes), n=12 (Roots).  
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図 52 長期間にわたる 4段階の異なる濃度の NaCl 溶液施用のコウライシバの葉身部、
匍匐茎部、根系部における Na+含有量とグルコース含有量の関係  
Relationship between Glucose content and Na+ content of Zoysia matrella under four 
different concentration of NaCl solution treatment  
NaCl solution treatment period was 191 days for rhizomes and roots. NaCl solution treatment period was 172 days for 
leaves. Data for Leaves (30g/L NaCl treated) were not available due to all leaves withered.   
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4-2. 塩類腺からの塩分排出特性  
「塩類腺からの塩分排出特性」（実験 A-2）では、コウライシバに 4 段階の異なる濃度の
NaCl 溶液の施用（土壌表面に乾きが見られた時に施用）を行い、葉身部における塩類腺数、
塩類腺面積や各イオン（Na+、Cl- 、K+）の排出量および含有量を測定した。以下に実験 A-
2 により得られた結果から、異なる濃度の塩ストレス環境下における本種の垂直方向への
塩分移動特性、塩類腺数や大きさの変化、塩分排出特性について考察する。  
 
4-2-1. 重力水の塩分濃度  
9 月 5 日（NaCl 溶液施用 3 回目）のポット下部より排出された重力水の推定 NaCl 濃度
は、施用した NaCl 溶液の濃度より高くなり、Control 区から順に 0.23、9.86、15.08、31.45g/L
を示した。また、9 月 12 日（NaCl 溶液施用 4 回目）では、重力水の推定 NaCl 濃度が実験
期間中で最大となり、Control 区から順に 0.21、12.6、22.5、38.9g/L を示した（図 19）。こ
れらの値は、施用した NaCl 溶液の濃度［0g/L（Control）、7.5g/L、15g/L、30g/L）］より高
いことから、9 月 5 日（NaCl 溶液施用 3 回目）では既にポット内において、塩類集積が発
生していたと考えられた。  
 
4-2-2. 葉身部の乾燥重量および枯死率  
健全葉の乾燥重量は、0g/L 区（Control）から順に、3.40、2.37、2.65、2.67 g/pot DW で
あった。また、枯死葉の乾燥重量は、0g/L 区（Control）から順に、0.82、0.52、0.65、0.68 
g/pot DW であった。健全葉、枯死葉ともに、乾燥重量は 4 段階の NaCl 溶液濃度間で有意
な差は見られなかった（図 20）。  
また、地上部の枯死率は、4 段階の塩分濃度間にほとんど違いが見られず、有意差が無
かった（表 4）。この結果から、コウライシバは短期間（35 日間）であれば、海水と同程度
105）の非常に高い塩分濃度（30g/L NaCl）を施用した場合でも、健全葉の成育に影響が少な
く良好な状態を維持できると考えられた。  
一方、「4-1. 長期間の塩ストレスに対する反応」で既に述べた通り、長期間の塩分環境下
では地上部、地下部ともに生育が低下することから、塩分環境下のコウライシバの成長量
は塩分環境下における成育期間により影響が異なると考えられた。  
 
4-2-3. 葉身部におけるイオン含有量およびイオン排出量とイオン排出率  
葉身部のイオン含有量に関して、Na+含有量は 0g/L 区（Control）から順に、4.34、12.16、
19.31、25.22 mg/g DW であった。また、Cl-含有量は、0g/L 区（Control）から順に、6.67、
16.24、24.52、35.51 mg/g DW であり、両者ともに、施用塩分濃度が高くなるにつれて有意
に高い値を示した（図 21）。  
葉身部のイオン排出量について、Na+の排出量は 0g/L 区（Control）から順に、1.71、4.38、
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5.48、7.30 mg/g DW であり、0g/L 区と比較して 7.5g/L、15g/L、30 g/L 区で有意に高かっ
た。また、Cl-の排出量は、0g/L 区（Control）から順に、1.31、3.72、3.45、2.91 mg/g DW で
あり、4 段階の塩分濃度間に有意な差は見られなかった（図 22）。  
既往研究では、コウライシバの塩類腺からの Na+排出量は 8mg/g DW（23g/L 相当の NaCl
溶液施用）である報告がある 58）。また、高い耐塩性を有する他のイネ科植物では、ローズ
グラス（Chloris gayana Kunth.）の Na+排出量が 15mg/g DW（3g/L 相当の NaCl 溶液施用）
38）、イネ科スパルティナ属の Spartina townsendii の Na+排出量が 32mg/g FW（14g/L 相当の
NaCl 溶液施用）41）との報告がある。  
耐塩性を有する植物の特徴として、葉身部に存在する塩類腺が多いほど多くの塩分を排
出することが可能であり、塩類腺数と塩分の排出量が植物の耐塩性に関係していると言わ
れている 55）53）52）。本研究における 4 段階の塩分濃度環境下の葉身部の Na+、Cl-、K+の含
有量、排出量、および排出率をまとめたグラフを図 53 に示す。本研究では、葉身部にお
ける、Na+および Cl-含有量は、4 段階の塩分濃度の全てで、排出量より高かった。また、
施用した NaCl 溶液の濃度が高くなるにつれて、Na+および Cl-含有量が有意に高くなった
（図 23）。  
一方、Na+および Cl-のイオン排出率は、施用塩分濃度が高くなるにつれて低下する傾向
であった（図 53）。これらの結果から、Na+および Cl-に関して、コウライシバは土壌中の
塩分濃度が高くなるにつれて、イオン排出量よりもイオン含有量を増加させる傾向を有す
ることが明らかとなった。  
通常、植物は土壌塩分濃度が高い場合、浸透圧の関係で吸水が妨げられる 66）。また、塩
類腺からのイオンの排出は水とともに排出されるため、イオン排出の際は水を消費する 108）。
これらのことから、塩分環境下において、コウライシバは土壌中からの吸水が困難となり、
また、塩類腺からのイオンの排出に必要な水分も不足することから、葉身部において塩分
（Na+、Cl-）の排出量よりも、含有量が増加したと考えられた。  
さらに、コウライシバの塩類腺からの塩分排出特性は、土壌塩分濃度とともに、土壌水
分量によっても大きく影響を受けると考えられた（土壌水分量と塩分排出量に関する考察
は、「4-2-6. 土壌水分量と塩類腺からの Na+排出特性」で詳しく述べる）。  
イオン排出率は、Na+や Cl-と比べ K+で著しく低く、30g/L 区では Na+と比較して K+の排
出率は約 19 倍低かった（表 5）。この結果から、コウライシバは塩類腺から排出するイオ
ンを選択していると考えられた。  
塩類腺を有する植物は土壌環境に応じて塩類腺から排出するイオンを選択していると考
えられている 36）。塩分環境下のイネ科のローズグラス（Chloris gayana Kunth.）およびシオ
ギリソウ属の Aeluropus littoralis (Wild) Parl は、塩類腺からの Na+の排出量が K+の排出量よ
りも高く、塩類腺から選択的に Na+が排出されていることが報告されている 37）9）。また、
コウライシバに塩分処理を行った既往研究では、塩類腺からの K+の排出はほとんど行われ
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ないことを報告しており 54）、本研究と同様の結果を示している。  
本研究の結果および既往研究の結果から、塩ストレス環境下のコウライシバは塩類腺か
ら排出するイオンを選択しており、特に体内において様々な害を及ぼす Na+を多く排出し、
逆に浸透圧の調整などに利用できる K+を排出させずに体内に留めて、塩ストレスに対応し
ていると推察された。  
 
4-2-4. 葉身部の K+と Na+の関係  
コウライシバの各部（葉身部、匍匐茎部、根系部）における Na+含有量と、K+含有量の
関係性を表す散布図を図 54 に示す。  
葉身部における Na+と K+含有量の相関係数は、葉身部で R²＝0.002、匍匐茎部で、R²＝
0.14、根系部で、R²＝0.15 であり、全ての部位で R²＝2.0 を下回り、Na+と K+の両者に相関
性が確認されなかった（図 54）。  
通常、体内の Na+含有量が高くなると植物は恒常性を保とうとするため、K+が拮抗的に
排除されると言われている 52）92）。一方、耐塩性を有する植物は、塩分環境下において体内
（細胞内）の K+が排除されることがなく、逆に K+の濃度を高めることで体内の Na+に対応
しているとの報告がある 93）52）。  
本研究の結果および上記の知見から、コウライシバは、塩ストレス環境下において浸透
圧の調整に重要な働きを持つ K+を体内に維持できる特徴を有すると考えられた。さらに、
既に述べた通り、塩類腺から K+がほとんど排出されないことから、本種は塩分環境下にお
いて、体内の K+が失われないようにするメカニズムを備えており、それが耐塩性の向上に
寄与していると示唆された。  
 
4-2-5. 葉身部の塩類腺数および塩類腺面積  
4 段階の塩分濃度間において、葉身部の向軸面および背軸面の塩類腺数、塩類腺面積に
ほとんど変化が見られず、有意な差がなかった（図 26）。この結果から、土壌の塩分濃度
の違いは、向軸面、背軸面ともに塩類腺数や塩類腺面積に影響しないことが明らかとなっ
た。コウライシバの塩類腺数に関しては、遺伝子で決められており土壌の塩分濃度によっ
ては、塩類腺数に変化を及ぼさないと言われており 56）、本研究の結果を裏付ける重要な知
見であると考えられた。  
向軸面と背軸面の比較では、塩類腺数および塩類腺面積に違いが見られ、塩類腺数およ
び塩類腺面積は、両者ともに背軸面より向軸面で高い値であった（図 26）。  
既往研究では、コウライシバの塩類腺数は背軸面より向軸面で多いことが既に報告され
ており、本研究の結果と一致する 67）102）。さらに、本研究では塩類腺面積を測定しており、
背軸面より向軸面で塩類腺面積が有意に大きいことが明らかとなった。  
葉身部の塩類腺はその数が多ければより多くの塩分の排出が可能となり、それが植物の
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耐塩性と関係していることは既に説明した 55）53）52）。既往研究では、イソマツ属の Limonium 
bicolor (Bag.) Kuntze と、イネ科シオギリソウ属の Aeluropus littoralis (Wild) Parl に塩分を
処理する実験を行っており、その結果、葉身部の塩類腺数が増加し、さらに塩分排出量が
多くなったことを報告している 98）36）。  
図 55 に、本研究で得られた、背軸面、向軸面の塩類腺数、塩類腺面積、および Na+排出
量の結果をまとめた。既に報告した通り、本研究の結果では、背軸面、向軸面ともに施用
した NaCl 溶液の濃度が、塩類腺数および塩類腺面積に影響しなかった。一方、Na+排出量
は、施用 NaCl 溶液濃度が高くなるにつれて、高くなる結果を示した（図 55）。  
この結果から、塩分環境下のコウライシバは、施用した NaCl 溶液の濃度によっては塩
類腺数、塩類腺面積に影響しないが、施用 NaCl 溶液の濃度に応じて塩類腺からの Na+排出
量が増加する特徴を有することが明らかとなった。つまり本種は、土壌塩分濃度に応じて
塩類腺 1 つあたりからの Na+排出量を増やし、塩分排出量を増加させることで、塩ストレ
スに対応していると考えられた。  
 
4-2-6. 土壌水分量と塩類腺からの Na+排出特性 
コウライシバの塩分排出に関する既往研究 2 報および本研究における実験環境と Na+排
出率の結果を表 7 にまとめた。  
既往研究では、水耕栽培環境における実験や、毎日の NaCl 溶液の施用など、高水分環境
下で実験が行われた 54）102）。本研究では、土壌に乾きが見られた時のみ NaCl 溶液の施用を
行った。既往研究の結果では、12g/L の濃度の NaCl 溶液を使用した水耕栽培環境で 7 日間
処理したコウライシバの Na+の排出率は 77.4％であった 54）。また、35g/L の濃度の NaCl 溶
液を 5 日間毎日施用したコウライシバの Na+排出率は 68.5％であった 102）。一方、30g/L の
濃度の NaCl 溶液を 35 日間施用した、本研究の結果では既往研究と比較して極めて低い
Na+排出率であり、22.5％であった（表 7）。  
これらの結果や、土壌塩分濃度の違いが、塩類腺数や塩類腺面積に影響しないことを示
した本研究の結果（4-2-5. 葉身部の塩類腺数および塩類腺面積）からも、塩類腺からの塩
分排出特性は、塩類腺数や塩類腺面積より、土壌水分量が大きく影響していると考えられ
た。 
塩類腺からのイオン排出特性は、植物の生育環境に大きく影響されると言われている 36）。
イネ科の Saltgrass（Distichlis spicata）は、日中より夜中の方が塩類腺の活動が活発になる
との報告がある 25）。また、イネ科の Kallar grass（Leptochloa fusca L. Kunth）は、気温が高
い状況において、より多くのイオンを塩類腺から排出すると報告されている 22）。イネ科ス
パルティナ属の Spartina anglica は、土壌の酸化還元電位（Redox potential）が高い場合、
塩類腺からイオンを多く排出するとの報告がある 76）。 
また、塩類腺からのイオンの排出は水とともに排出されるため、イオンの排出の際は水
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を消費すると言われている 108）。これらのことから、コウライシバは、土壌水分量が低い場
合（乾燥環境）では、体内の貴重な水分を消費しないように塩類腺からの塩分の排出量を
抑え、葉身部に塩分を蓄積する特徴を有すると考えられた。また、逆に土壌水分量が豊富
な場合（湿潤環境）であれば、塩分の蓄積量よりも塩分の排出量を増加させることで、過
剰な塩分を排出して塩ストレスを緩和していると考えられた。  
植物の根は根圧（浸透圧）により、土壌中から水を吸収しており、これが植物の土壌か
らの吸水メカニズムの 1 つである 65）。根では、土壌よりも根の浸透圧を高くすることで吸
水を行っているが、塩類集積が発生すると、植物の根よりも土壌の浸透圧が高くなり、植
物の吸水が阻害される 105）。  
つまり、コウライシバは、土壌塩分濃度が高いほど、吸水阻害により体内の水分量が低
下し、それが塩分排出量の低下に影響したと考えられた。これは、土壌中の塩分濃度が高
くなるにつれて、塩分（Na+、Cl-）排出量よりも、塩分含有量が高くなる（排出率が低下す
る）本研究の結果とも一致する（図 53）。このことから、土壌水分量のみならず、土壌塩
分濃度もコウライシバの塩類腺からの塩分排出量に影響していると考えられた。  
以上から、コウライシバは土壌環境（塩分濃度や水分量）に応じて、葉身部の塩類腺か
らの塩分排出量を調節して塩ストレスに対応していると考えられた。  
 
4-2-7. 塩類腺からの塩分排出特性（実験 A-2）により得られた主な結果および考察  
施用した塩分濃度が高くなるにつれて、葉身部の塩類腺からの塩分（Na+、Cl-）排出率が
低下する傾向であった（表 5）。これらの結果から、コウライシバは土壌中の塩分濃度が高
くなるにつれて、塩分（Na+、Cl-）排出量よりも、塩分含有量を増加させる特徴を有すると
考えられた。  
イオン排出率は、Na+や Cl-と比べ、K+で著しく低く、30g/L 区では Na+と比較して K+の
イオン排出率は、約 19 倍低かった（表 5）。この結果から、塩ストレス環境下のコウライ
シバは塩類腺から排出するイオンを選択しており、特に体内において様々な害を及ぼす
Na+を多く排出し、逆に浸透圧の調整などに利用できる K+を排出しないようにして塩類腺
において排出するイオンを選択していると考えられた。  
4 段階の塩分濃度間の比較では、葉身部の向軸面および背軸面の塩類腺数、塩類腺面積
にほとんど違いが見られず、有意な差が見られなかった（図 24、図 25）。この結果から、
土壌の塩分濃度の違いは、向軸面、背軸面ともに、塩類腺数や塩類腺面積に影響しないと
考えられた。  
施用 NaCl 溶液濃度が高くなるにつれて塩類腺からの Na+排出量が高くなった（図 55）。
しかし、土壌中の塩分濃度の違いが、向軸面、背軸面ともに、塩類腺数や塩類腺面積に影
響しないことから、コウライシバは土壌塩分濃度が高くなるにつれて、塩類腺 1 つあたり
からの Na+排出量を増加させていると考えられた。  
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土壌に乾きが見られた時のみに NaCl 溶液の施用を行った本研究の Na+排出率の結果は、
水耕栽培等の高湿潤環境下で実験を行った既往研究と比較して、極めて低い Na+排出率で
あった（葉身部の Na+含有量が、Na+排出量よりも高い）（表 7）。この結果から、コウライ
シバは、土壌水分量が低い場合（乾燥環境）では、体内の水分を消費しないように塩類腺
からの塩分の排出量を抑え、葉身部に蓄積する特徴を有すると考えられた。また、逆に土
壌水分量が豊富な場合（湿潤環境）であれば、塩分の蓄積量よりも、排出量を増加させる
ことで、過剰な塩分を排出して塩ストレスを緩和していると考えられた。  
105 
 
 
 
図 53 4 段階の異なる濃度の NaCl 溶液施用のコウライシバの葉身部におけるイオン
含有量およびイオン排出量とイオン排出率の関係  
Ion content and ion excretion amount of Zoysia matrella leaves under four different 
concentration of NaCl solution treatment  
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. NaCl solution treatment period was 35 days. (a) 
Na+, (b) Cl-, (c) K+. Estimated NaCl concentration of gravity water after 28 days N aCl solution treatment were 0.2g/L 
(Control), 11.9g/L (7.5g/L treated), 20.7g/L (15g/L treated), 36.6g/L (30g/L treated).  
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図 54 4 段階の異なる濃度の NaCl 溶液施用のコウライシバの葉身部、匍匐茎部、根系
部における Na+含有量と K+含有量の関係  
Relationship between Na+ content and K+ content of Zoysia matrella leaves under four 
different concentration of NaCl solution treatment  
NaCl solution treatment period was 35 days. (a) Leaves, (b) Rhizomes, (c) Roots.  
y = -0.004x + 9.460
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図 55 4 段階の異なる濃度の NaCl 溶液施用のコウライシバの葉身部の向軸面および
背軸面における塩類腺数、塩類腺面積と Na+排出量の関係  
Salt gland density, size and Na+ excretion amount of Zoysia matrella leaves under four 
different concentration of NaCl solution treatment  
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates a nalyses. NaCl solution treatment period was 35 days. (a)Salt 
gland density, (b)Salt gland size.  Estimated NaCl concentration of gravity water after 28 days NaCl solution treatment 
were 0.2g/L (Control), 11.9g/L (7.5g/L treated), 20.7g/L (15g/L treated), 36.6g/L (30g/L t reated). 
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4-3. ラメット間の水分の移動特性  
「ラメット間の水分の移動特性」（実験 B-1）では、3 つの実験用ポット［Basal（基部）、
Intermediate（中間部）、Apical（先端部）］を並べ、それぞれのポット間において匍匐茎を繋
げたままコウライシバを生育させた（図 8）。その後、Intermediate を湿潤環境下（300mL
の水道水施用）に、Basal、Apical を水分制限環境下に置き（図 10）、各ラメットの乾燥重
量（成長量）や含水率を測定することで、本種のラメット間における水分の移動特性や、
乾燥ストレス対応を明らかにすることとした。また、ラメット間の匍匐茎を切断して物質
の移動が行われないようにした実験区（Sever）と、ラメット間の匍匐茎を接続したままに
してラメット間の物質移動が行われるようにした実験区（ Intact）を設置し（図 9）、両者
を比較することとした。以下に実験 B-1 により得られた結果から、本種のラメット間の水
分の移動特性について考察する。  
 
4-3-1. 土壌含水比  
土壌含水比は、地表から 5cm、10cm の深さの土壌でともに水道水の施用を制限した Basal、
Apical より、水道水を与え続けた Intermediate で高い値であり、Intermediate は Basal、Apical
の約 6 倍から 8 倍高い値であった（図 27）。  
全てのポット（Basal、Intermediate、Apical）に水道水を施用した Control 区の土壌含水比
（地表から 5cm の深さの土壌）の結果を併せて示す（図 56）。  
水分制限区の Basal、Apical の土壌では、Sever、Intact の土壌含水比が 1.4～4.5％であっ
た。一方、Control 区の土壌含水比は、Basal で 13～15％、Apical で 12～14％であり、水分
制限区より高い値であった。この結果から、水分制限区では土壌の水分量が低下し著しく
乾燥した土壌環境であったと判断された。  
水分制限区の Intermediate では、Sever より Intact で土壌含水比が低く、有意な傾向であ
った（図 27）。これは、Intermediate のコウライシバが匍匐茎を介して他のラメットに水を
送ったため、Sever よりも多くの水を土壌から吸収したためであると考えられた（ラメット
間の水の移動は「4-3-3. 各ラメットの含水率」で詳しく説明する）。  
さらに Apical では、有意差は見られなかったが、Sever より Intact で約 2 倍高い土壌含
水比であった。これは、ハイドローリック・リディストリビューション（Hydraulic 
Redistribution : HR）が行われた可能性が示唆された。植物の根や匍匐茎を介して、水分が
湿潤な土壌環境から乾燥した土壌に分配される現象を HR と言う 105）。これは水ポテンシ
ャルの勾配の結果起こる受動的な水の移動であると考えられている。HR は、夜間に行わ
れ、日中に葉身部の気孔が開く時に、HR により送られた土壌の水が利用されることで、乾
燥ストレスの軽減に寄与していると言われている 105）。コウライシバの HR は報告例がな
く、本研究により本種が HR を行う可能性が示唆された。  
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4-3-2. 各ラメットの乾燥重量  
健全葉の乾燥重量は、Basal、Apical ともに、Sever より Intact で 1.5～2 倍高い値であっ
た。匍匐茎部、根系部は Basal において、Sever より Intact で有意に高い傾向であり、Apical
では、匍匐茎部において、Sever で 4.5g/Pot、Intact で 6.2g/Pot であり、Sever より Intact で
高い乾燥重量であった（図 28）。  
以上の結果より、Intermediate と匍匐茎で接続されている Intact では、匍匐茎を切断した
Sever より、Basal、Apical ともに高い乾燥重量であったことが明らかとなった。このこと
から、Intact では、Intermediate から、Basal、Apical の両方向に水を送ることで、Basal、
Apical の乾燥ストレスを軽減し、乾燥重量の増加に影響したと考えられた。また、Basal の
Intact では、Sever と比べ、匍匐茎部、根系部において乾燥重量が有意に高い傾向であった
ことから、水分は、地下部（匍匐茎部、根系部）にも送られたと推察された。  
Sever では、Apical において葉のまき 69）や枯死葉が目立ち、地上部（葉身部）では著し
い乾燥ストレスが見られた。これは、Apical における枯死葉の乾燥重量が、Intact と比べ 2
倍以上である結果からも明らかである（図 28）。 
一方、Intermediate では有意な差は見られなかったが、健全葉、枯死葉、匍匐茎部、根系
部の全ての部位において、乾燥重量が、Sever より、Intact で低い値であった。図 57 に、
全乾燥重量（健全葉、枯死葉、匍匐茎部、根系部の合計値）を示す。  
全乾燥重量は、Intermediate において、Sever と比べ Intact で 1.5 倍低い値が確認された。
一方、Basal、Apical では逆の結果が示され、全乾燥重量は Sever より Intact で高かった（図  
57）。これは、Oversharing が影響したと考えられた。  
イネ科クローナル植物であるバッファローグラス（Buchloe dactyloides）のラメット間の
水分移動を検証した実験では、湿潤環境下のラメットから、乾燥環境下のラメットに水が
多く送られており、その結果、湿潤環境のラメットの成長量が低下したとの報告がり、こ
れを Oversharing と呼んでいる 90）。この報告から、コウライシバも Oversharing が行われて
おり、Intact の Intermediate では、Basal や Apical に多くの水を送りすぎたことが原因とな
り、乾燥重量の低下に繋がったと考えられた。  
一方、Sever と比べ Intact において Basal で 1.5 倍、Apical で 1.2 倍の全乾燥重量（健全
葉、枯死葉、匍匐茎部、根系部の合計値）の増加が見られたことから（図 57）、Intermediate
からの水の移動が Basal、Apical の両ラメットの乾燥ストレスの緩和に影響したと考えら
れた。  
SNTS の全乾燥重量（健全葉、枯死葉、匍匐茎部の合計値）は、Sever と Intact に有意な
違いはなかった（図 57）。このことから、SNTS に関しては、Sever、Intact ともに、湿潤環
境下の Intermediate から伸長した匍匐茎であることからも、Basal、Apical 間の匍匐茎切断
の有無は、SNTS の乾燥重量に影響しないと考えられた。  
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4-3-3. 各ラメットの含水率  
植物体内の含水率は、地上部（健全葉および枯死葉）の Apical において、Sever より Intact
で有意に高く、約 3 倍高い値であった。また、匍匐茎部では、Apical において Sever より
Intact で有意に高く、約 2 倍高い値であった。Basal では、有意差は見られなかったが、地
上部（健全葉および枯死葉）、地下部（匍匐茎部）ともに、Sever より Intact で高い値であ
った（図 29）。  
この結果から、Intact では Intermediate から Basal、Apical の両方向に水の移動があった
ことが明らかとなった。また、水は主に Apical 方向に移動すると考えられた。既往研究で
は、ヤナギ科のバルサムポプラ（Populus balsamifera L.）2）や、ハマミズナ科の Carpobrotus 
edulis44）、ヒユ科のナガエツルノゲイトウ（Alternanthera philoxeroides）106）など、他のクロ
ーナル植物でも、ラメット間で水の移動が報告されている。  
ラメット間の水の移動は蒸散作用により行われる。つまり導管を利用する根から葉への
水の移動であることから、水の移動は主に Apical 方向に移動すると考えられている 77）。一
方、師管でも水の移動が行われているとの報告がある 47）。師管では、物質移動の方向性は
特に決まっておらず、シンクとソースの関係で物質の移動方向が決まる 47）。  
既往研究では、クワ科（Ficus tikoua）や、ヒユ科のナガエツルノゲイトウ（Alternanthera 
philoxeroides）では、Basal から、Apical 方向に主に水が送られていると報告している 48）
106）。一方、カヤツリグサ科スゲ属の Carex hirta や、イネ科のバッファローグラス（Buchloe 
dactyloides）では、水分が Basal 方向、Apical 方向の両方向に移動することが報じられてい
る 12）90）。 
全乾燥重量（健全葉、枯死葉、匍匐茎部、根系部の合計値）は、Basal において Sever と
比べ Intact で 1.5 倍高い結果を示し（図 57）、また、Basal の地上部（健全葉および枯死葉）
と匍匐茎部の含水率は、Sever と比べ Intact で高い値を示した（図 29）。  
セリ科チドメグサ属の Hydrocotyle bonariensis は、Basal 方向に、水、窒素、光合成産物
を移動することが報告されている 17）。また、光合成産物の移動は師管を用いることから 77）、
コウライシバにおいても、Basal 方向への水を含めた物質の移動は、師管を用いて行われた
可能性が示唆された。また、Intermediate から Basal 方向への物質の移動は、水とともに光
合成産物や他の物質が移動することで、Basal の乾燥ストレスの緩和や、成長量の増加に寄
与したと推察された。  
 
4-3-4. ラメット間の水分の移動特性（実験 B-1）により得られた主な結果および考察  
Apical では、Sever より Intact で約 2 倍高い土壌含水比であった（図 27）。これは、植物
の根や匍匐茎を介して、湿潤な環境の土壌（Intermediate）の水分が、乾燥した土壌（Apical）
に分配される現象、ハイドローリック・リディストリビューション（ Hydraulic 
Redistribution : HR）が行われたためであると示唆された。  
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植物体内の含水率は、地上部（健全葉および枯死葉）では Apical において、Sever より
Intact で有意に高く、約 3 倍高い値であった。また、地下部（匍匐茎部）では Apical にお
いて Sever より Intact で有意に高く、約 2 倍高い値であった。Basal では有意差は見られな
かったが、地上部、地下部ともに、Sever より Intact で高い値であった（図 29）。これらの
結果から、Intermediate から Basal、Apical の両方向に水の移動が行われたと考えられた。
また、水は主に Apical 方向に移動すると考えられた。  
健全葉の乾燥重量は、Basal、Apical ともに Sever より Intact で 1.5～2 倍高い値であった。
匍匐茎部、根系部は Basal において、Sever より Intact で有意に高い傾向であり、Apical で
は匍匐茎部において、Sever で 4.5g/Pot、Intact で 6.2g/Pot であり、Sever より Intact で高い
乾燥重量であった（図 28）。このことから、Intact では Intermediate から Basal、Apical の
両方向に水が送られ、乾燥ストレスを軽減したと考えられた。  
Intermediate では、Sever と比べ Intact で 1.5 倍低い全乾燥重量（健全葉、枯死葉、匍匐茎
部、根系部の合算値）が確認された。一方、Basal、Apical では逆の結果が示され、全乾燥
重量は、Sever より Intact で高かった（図 57）。これは、Oversharing が影響したと考えられ
た。つまり、湿潤環境下の Intermediate から乾燥環境下の Basal や Apical に水を送りすぎ
たことが原因となり、Intermediate の乾燥重量の低下に影響したと考えられた。  
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図 56 水分制限区および Control 区の各実験ポットにおける土壌含水比  
Soil moisture in the pot of limited water treatment and control experiment  
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Significant differences between Sever and Intact are  
indicated: †, p  < 0.1; ＊ , p  < 0.05; ＊＊ , p < 0.01, no mark indicates no significant difference according to Student's t-test.  
Limited water treatment period was 49 days. (a) -(c) Limited water treatment plots, (d) -(f) Control plots. Data of 5cm depth  
from soil surface are shown. For more details on experimental condition, see material and methods section.  
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4-4. ラメット間の塩分の移動特性  
「ラメット間の塩分の移動特性」（実験 B-2）では、3 つの実験用ポット［Basal（基部）、
Intermediate（中間部）、Apical（先端部）］を並べ、それぞれのポット間において匍匐茎を繋
げたままコウライシバを生育させた（図 8）。その後、Intermediate を塩分環境下（15g/L の
濃度の NaCl 溶液を施用）に、Basal、Apical を水道水施用環境下に置き（図 10）、各ラメ
ットの乾燥重量（成長量）や体内塩分（Na+、Cl⁻）含有量を測定することで、本種のラメ
ット間における塩分の移動特性や、塩ストレス対応を明らかにすることとした。また、ラ
メット間の匍匐茎を切断して物質の移動が行われないようにした実験区（Sever）と、ラメ
ット間の匍匐茎を接続したままにしてラメット間の物質移動が行われるようにした実験区
（Intact）を設置し（図 9）、両者を比較することとした。以下に実験 B-2 により得られた
結果から、本種のラメット間の塩分の移動特性や塩ストレス対応について考察する。  
 
4-4-1. 土壌 EC 値  
NaCl 溶液を施用した Intermediate の土壌 EC 値は、Sever で 669μS/cm、Intact で 524μS/cm
であり、有意な差は見られなかったが、Sever と比べ Intact で約 150μS/cm 低い値であった
（図 30）。土壌 EC 値の低下の原因として、コウライシバの塩分吸収や葉身部への塩分の
転流が考えられたが、Intermediate の地上部（健全葉、枯死葉）では、体内の塩分（Na+、
Cl-）含有量が Na+、Cl-ともに、Sever より Intact で低い（図 33、図 34）ことから、コウラ
イシバの塩分吸収による影響ではないと推察された。  
土壌 EC 値の低下について考えられる要因の 1 つとして、ハイドローリック・リディス
トリビューション（Hydraulic Redistribution : HR）が考えられた 105）。つまり、匍匐茎を介
して Basal から Intermediate に送られた水が HR により、土壌にまで移動したと推察された
（Basal から Intermediate へのラメット間の水分の移動は、「4-4-4. 各ラメットの Na+、Cl-
含有量」で詳しく報じる）。Intermediate では、NaCl 溶液を施用していることもあり、土壌
の浸透圧が高く、コウライシバの根系部における水分が浸透圧の影響を受けて土壌中に移
動したことも推察された。  
「4-3-1. 土壌含水比」でも既に説明した通り、コウライシバの HR は報告例がなく、本
種の耐乾性や耐塩性を向上させるメカニズムの一つとして大変興味深いと思われた。  
 
4-4-2. 土壌 pH 
土壌 pH は、Basal、Intermediate、Apical の全てで、Sever と Intact に有意な差は見られ
ず、全てのポットにおいて、7 程度の値を示した（図 31）。この結果から、NaCl 溶液の施
用は、砂耕栽培環境下において、土壌の pH に影響を与えないと考えられた。  
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4-4-3. 各ラメットの乾燥重量  
枯死葉の乾燥重量は、Basal、Intermediate において、Sever より Intact で有意に高く、ま
た、Apical では、Sever より Intact で有意に高い傾向を示し、SNTS では有意差はなかった
が、Sever より Intact で約 3 倍高い乾燥重量であった（図 32）。つまり、Basal、Intermediate、
Apical の全てのラメットおよび SNTS において、Sever より Intact で枯死葉の乾燥重量が高
い結果が示された。  
この結果から、Intact では NaCl 溶液を施用した Intermediate から、各ラメットへの塩分
の移動や塩ストレスが影響したと考えられたが、各ラメットの枯死葉の Na+、Cl-含有量は
Sever と Intact の間に有意差はなく（図 33、図 34）、ラメット間の塩分の移動や、葉身部
への塩分の蓄積が枯死葉の乾燥重量増加に影響しているとは言えず、他の要因が関係して
いると考えられた。  
図 58 に、全乾燥重量（健全葉、枯死葉、匍匐茎部、根系部の合計値）を示す。また、図  
59 に、Intermediate および SNTS のみに焦点を当てた、全乾燥重量（健全葉、枯死葉、匍匐
茎部、根系部の合計値）を示す。その結果、有意な差ではなかったが、全乾燥重量は、Sever
と比べ Intact において高い値であり、Intermediate で 1.3 倍、SNTS で 1.5 倍高かった（図  
59）。  
全 Na+含有量（健全葉、枯死葉、匍匐茎部、根系部の合計値）および、全 Cl-含有量を図  
60、図 61 に示す。この結果から、コウライシバの全部位における塩分（Na+および Cl-）
含有量は、Intermediate、SNTS において、いずれも Sever より Intact で低い値が確認され
た。 
つまり、Intact の Intermediate および SNTS では、体内の塩分（Na+、Cl⁻）含有量の低下
が、全乾燥重量の増加に影響したと考えられた。Intermediate、SNTS の体内塩分含有量の
低下は、Basal からの水の移動が影響したと考えられた。これは、本研究で既に考察した通
り、ラメット間において水分の移動が行われた結果からも裏付けられる（4-3-3. 各ラメッ
トの含水率）。この考察に関しては次の「4-4-4. 各ラメットの Na+、Cl-含有量」で詳しく述
べる。  
 
4-4-4. 各ラメットの Na+、Cl-含有量  
Basal、Apical において Na+および Cl-の含有量は一部を除き、全ての部位（健全葉、枯死
葉、匍匐茎部、根系部）で Sever と Intact の間に有意な差は見られなかった（図 33、図 34）。
また、全 Na+含有量（健全葉、枯死葉、匍匐茎部、根系部の合計値）および、全 Cl-含有量
は、Basal、Apical において、Sever と Intact の値にほとんど差がなく、有意差も見られなか
った（Apical の Cl-含有量を除く）（図 60、図 61）。 
これらの結果から、匍匐茎をラメット間において接続したままにした Intact では、塩分
を施用した Intermediate から、Basal や Apical の両方向に塩分（Na+、Cl-）が移動していな
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いことが明らかとなった。  
筆者が以前行った実験でも同様の結果を示しており、Intermediate に塩分を施用したコウ
ライシバにおいて、Intermediate から Basal、Apical のどちらの方向にも塩分が移動しない
結果を報告している 89）。また、イネ科スパルティナ属の Spartina patens では、ラメット間
において塩分の移動は行われていないとの報告がある 26）。  
これらの報告から、コウライシバは、生育に影響を及ぼす塩分（Na+や Cl-）を他のラメ
ットに拡散、移動させないようにして塩ストレスに対応していると考えられた。また、「4-
3. ラメット間の水分の移動特性」でも考察した通り、コウライシバのラメット間において
水分の移動が行われることから、コウライシバのラメット間では、移動させる物質の選択
を行っている可能性も示唆された。  
Intermediate では枯死葉の Na+含有量が Sever より Intact で有意に低い傾向であった（図  
33）。また、SNTS では、健全葉の Na+含有量が、Sever より Intact で有意に低く、健全葉の
Cl-含有量は Sever より Intact で有意に低い傾向であった（図 34）。また、全 Na+含有量（健
全葉、枯死葉、匍匐茎部、根系部の合計値）および、全 Cl-含有量は、塩分を施用した、
Intermediate、そして Intermediate から伸長した SNTS において、いずれも Sever より Intact
で低い値を示した（図 60、図 61）。これらの結果から、水道水を与えた Basal から NaCl
溶液を与えた Intermediate（SNTS も含む）へ水が送られることで、体内塩分濃度が低下し
たと考えられた。  
ラメットの一部に塩分施用を行った既往研究では、塩分施用を行っていないラメットか
ら、塩分施用を行ったラメットへ水が送られ、塩分環境下のラメットの塩ストレスを軽減
したとの報告がある 49）。 
セリ科チドメグサ属の hydrocotyle bonariensis では、塩分施用環境のラメットに水が送ら
れて塩ストレスが緩和されたとの報告 18）や、塩性湿地に生息するイネ科スパルティナ属
の Spartina patens とイネ科の Saltgrass（Distichlis spicata）では、Basal（塩分無施用）から、
Apical（塩分施用）方向へ水が送られて、塩分環境下のラメットの塩ストレスが緩和された
との報告がある 86）。さらに、キク科植物の Ambrosia psilostachya は、塩分無施用のラメッ
トから、塩分環境下のラメットに水が送られ、その結果、塩分環境下のラメットの塩スト
レスが緩和されて成長量が増加したことが報告されている 80）。 
植物の根は根圧（浸透圧）により、土壌中から水を吸収しており、これが植物の土壌か
らの吸水メカニズムの 1 つである 65）。根では、土壌よりも根の浸透圧を高くすることで吸
水を行っているが、塩類集積が発生すると、植物の根よりも土壌の浸透圧が高くなり、植
物の吸水が阻害される 105）。このことから、NaCl 溶液を与えた Intermediate の土壌では浸
透圧が高くなっており、吸水阻害が発生していたと考えられた。  
本研究の結果では、全 Na+含有量（健全葉、枯死葉、匍匐茎部、根系部の合計値）およ
び、全 Cl-含有量は、塩分を施用した、Intermediate、そして Intermediate から伸長した SNTS
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において、いずれも Sever より Intact で塩分（Na+、Cl-）含有量が低かったことを既に述べ
た（図 60、図 61）。  
これらの結果から、Basal から Intermediate へ水分を送ることで Intermediate の体内塩分
濃度を低下させる（薄める）とともに、Basal から水分が供給された Intermediate では根か
らの吸水量が少なくなり、その分土壌からの塩分の吸収量が少なくなったと推察された。
つまり、Basal からの水分の供給と、土壌中からの塩分の吸収量の低下が、Intact における
Intermediate の体内の塩分濃度の低下（図 60、図 61）や乾燥重量の増加（図 59）に寄与
したのではないかと考えられた。また、SNTS も Intermediate から伸長しており、Intermediate
の一部として扱われ、体内塩分濃度の低下、乾燥重量の増加に影響したと考えられた。  
Na+および Cl-含有量は、Intermediate、SNTS において健全葉より枯死葉で高く、Sever、
Intact ともに、健全葉の 2～3 倍高い値であった（図 60、図 61）。このことから、コウライ
シバは、枯死葉に塩分を蓄積させ、最終的に脱落させることで、個体からの塩分の切り離
しを行っていると考えられた。  
根から水とともに吸収された塩分は導管を通り、葉に到達すると言われている 24）40）。植
物の耐塩性メカニズムの 1 つに、細胞内の液胞に塩分を隔離する機能が知られている 93）。
多くの塩分を蓄積した葉身部は、最終的に枯死して落葉するが、この落葉した葉身部（枯
死葉）に多くの塩分が含まれていることが報告されている。つまり、大量の塩分が蓄積し
た枯死葉を落葉、脱落させることで、個体から塩分を切り離し、体内の塩分濃度を低下さ
せて塩ストレスに対応していると考えられている 83）105）。  
芝草の葉身部では、枯死（老化とも呼ぶ）の過程において、加水分解酵素の働きにより、
細胞内のたんぱく質、炭水化物、核酸を分解して生産される、アミノ酸、糖、ミネラルな
どを植物体の他の部分に転流して再利用していると言われている 1）。また、耐塩性を有す
る植物では、枯死葉となる古い葉は、液胞が大きく発達してより多くの塩分を蓄積するこ
とが分かっている 93）。このことから、コウライシバは、役割を終えた古い葉に積極的に塩
分を蓄積して、最終的に枯死葉を脱落させることで、個体からの塩分の切り離しを行って
おり、塩ストレスに対応していると考えられた。  
以上から、塩分環境下のコウライシバの枯死葉は体内の物質循環において極めて重要な
役割を担っていると考えられた。必要な物質を植物体の他の部分に転流させることで新し
く体を構成する細胞へのサポートを行い 1）、逆に成育を阻害する塩分を積極的に葉身部に
蓄積して、最終的に脱落させることで個体からの塩分の切り離し（塩分の排除）を行って
いると考えられた。  
 
4-4-5. SNTS の Na+、Cl-含有量  
SNTS においては、Sever、Intact ともに NaCl 溶液の施用を行った Intermediate と接続し
ている。つまり、SNTS への塩分移動特性を明らかにするためには、全てのポットに水道水
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を施用した Control 区と比較する必要がある。  
図 62、図 63 に塩分施用区と、Control 区における SNTS の Na+および Cl-含有量を示す。
Sever の Na+含有量は、健全葉において、Control 区で 4.2mg/g DW、塩分施用区で 7.3mg/g 
DW であり、有意差はなかったが、塩分施用区で 3.1mg/g DW 高かった。Cl-では両者にほ
とんど差がなく、有意差が見られなかった（図 62）。  
匍匐茎部の Na+含有量は、Control 区で 2.7mg/g DW、塩分施用区で 5.2mg/g DW であり、
塩分施用区で有意に高い傾向であった。Cl-では両者にほとんど差がなく、有意差が確認さ
れなかった。  
Intact では、健全葉において、Na+および Cl-の含有量ともに Control 区と塩分施用区に有
意な差はなかった（図 63）。  
匍匐茎の Na+含有量は Control 区で 2.7mg/g DW、塩分施用区で 3.8mg/g DW であり、塩
分施用区で有意に高い傾向であった。また、Cl-濃度は、Control 区で 4.7mg/g DW、塩分施
用区で 6.5mg/g DW であり、有意差はなかったが、Control 区と比較して塩分施用区で
1.8mg/g DW 高い値であった。  
これらの結果から、Na+、Cl-ともに、Intermediate から SNTS に移動していると考えられ
た。筆者の以前行った実験でも同様の結果を示しており、Intermediate と接続している SNTS
の塩分（Na+、Cl-）は、葉身部において Intermediate から 15cm の距離まで移動しているこ
とが確認され、また、匍匐茎部では Intermediate から 30cm の距離まで移動したことが明ら
かとなっている 89）。  
これらの結果から、まだ土壌に接地しておらず、発根をしていない SNTS は、Intermediate
の一部（Intermediate の匍匐茎）として扱われ、全ての物質（水やイオン）が Intermediate
から移動して共有されると考えられた。さらに、塩分を施用した Intermediate から、Basal
や Apical の両方向に塩分（Na+、Cl-）が移動していない結果から（図 60、図 61）、SNTS
がラメットとして成育した段階において、Intermediate からの塩分の移動は行われなくなる
と推察された。  
 
4-4-6. ラメット間の塩分の移動特性（実験 B-2）により得られた主な結果および考察  
土壌 EC 値は、NaCl 溶液を施用した Intermediate において、Sever と比べ Intact で約
150μS/cm 低い値であった（図 30）。これは、ハイドローリック・リディストリビューショ
ン（Hydraulic Redistribution : HR）が影響したと考えられた。匍匐茎を介して Basal から
Intermediate に送られた水分がコウライシバの根まで移動し、さらに、土壌にまで移動して
土壌塩分濃度の低下に寄与したと推察された。  
全 Na+含有量（健全葉、枯死葉、匍匐茎部、根系部の合算値）および全 Cl-含有量は、Basal、
Apical ともに、Sever と Intact を比較したところ、値にほとんど差がなく、有意差も見られ
なかった（Apical の Cl-含有量を除く）（図 60、図 61）。これらの結果から、NaCl 溶液を
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施用した Intermediate から匍匐茎を介して、Basal や Apical へ、塩分（Na+、Cl-）の移動が
行われていないことが明らかとなった。また、Intermediate は、成育阻害に影響する塩分を
ラメット間で拡散しないようにしていると考えられた。  
全 Na+含有量（健全葉、枯死葉、匍匐茎部、根系部の合算値）および全 Cl-含有量は、塩
分を施用した、Intermediate および Intermediate から伸長した SNTS において、Sever より
Intact で低かった（図 60、図 61）。これらの結果から、水道水のみを与えた Basal から、
NaCl 溶液を与えた Intermediate（SNTS も含む）へ水分が送られることにより、植物体内の
塩分濃度が低下したと考えられた。  
Na+および Cl-含有量は、Intermediate、SNTS において健全葉より枯死葉で高く、Sever、
Intact ともに、健全葉の 2～3 倍高い値であった（図 60、図 61）。このことから、コウライ
シバは、枯死葉になるような古い葉に塩分を転流、蓄積させて、最終的に枯死葉を脱落さ
せることで、塩分を個体から切り離して、塩ストレスに対応していると考えられた。  
SNTS において、匍匐茎部の Na+含有量は、Sever、Intact ともに Control 区（全てのラメ
ットに水道水を施用）より塩分施用区で有意に高い傾向であった（図 62、図 63）。これら
の結果から、まだ土壌に接地しておらず、発根をしていない SNTS は、Intermediate の一部
として扱われ、全ての物質（水やイオン）が Intermediate から移動して共有されると考えら
れた。さらに、塩分を施用した Intermediate から、Basal や Apical の両方向に塩分（Na+、
Cl-）が移動していない結果から（図 60、図 61）、SNTS がラメットとして成育した段階に
おいて、Intermediate からの塩分の移動は行われなくなると推察された。  
全乾燥重量（健全葉、枯死葉、匍匐茎部、根系部の合計値）は、Sever と比べ Intact で高
い値であり、Intermediate で 1.3 倍、SNTS で 1.5 倍高かった（図 59）。これらの結果から、
Intermediate、SNTS では、水道水を施用した Basal から、塩分環境下の Intermediate に水分
が送られることで体内の塩分濃度が低下し、全乾燥重量の増加に寄与したと考えられた。  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
121 
 
 
 
図
 
5
8
 
塩
分
施
用
区
の
各
ラ
メ
ッ
ト
の
全
乾
燥
重
量
（
健
全
葉
、
枯
死
葉
、
匍
匐
茎
部
、
根
系
部
）
 
T
o
ta
l 
b
io
m
a
ss
 o
f 
e
a
c
h
 r
a
m
e
ts
 w
it
h
 N
a
C
l 
so
lu
ti
o
n
 t
re
a
tm
e
n
t 
e
x
p
e
r
im
e
n
t 
D
a
ta
 a
re
 t
h
e
 m
e
a
n
s.
 V
e
rt
ic
a
l 
b
a
rs
 r
e
p
re
se
n
t 
±
S
D
 o
f 
tr
ip
li
c
a
te
s 
a
n
a
ly
se
s.
 S
ig
n
if
ic
a
n
t 
d
if
fe
re
n
c
e
s 
b
e
tw
e
e
n
 S
e
v
e
r 
a
n
d
 I
n
ta
c
t 
a
re
 i
n
d
ic
a
te
d
: 
†
, 
p
 <
 0
.1
; 
＊
, 
p
 <
 0
.0
5
; 
＊
＊
, 
p
 <
 0
.0
1
, 
n
o
 m
a
rk
 
in
d
ic
a
te
s 
n
o
 s
ig
n
if
ic
a
n
t 
d
if
fe
re
n
c
e
 a
c
c
o
rd
in
g
 t
o
 S
tu
d
e
n
t'
s 
t-
te
st
. 
C
o
m
b
in
e
d
 d
a
ta
 (
G
re
e
n
 L
e
a
v
e
s 
a
n
d
 B
ro
w
n
 L
e
a
v
e
s,
 R
h
iz
o
m
e
s 
a
n
d
 R
o
o
ts
) 
w
a
s 
u
se
d
 f
o
r 
S
tu
d
e
n
t'
s 
t-
te
st
. 
N
a
C
l 
so
lu
ti
o
n
 t
re
a
tm
e
n
t 
p
e
ri
o
d
 w
a
s 
4
9
 d
a
y
s.
 F
o
r 
m
o
re
 d
e
ta
il
s 
o
n
 e
x
p
e
ri
m
e
n
ta
l 
c
o
n
d
it
io
n
, 
se
e
 m
a
te
ri
a
l 
a
n
d
 m
e
th
o
d
s 
se
c
ti
o
n
. 
14121086420246
TotalBiomass（gDW）
B
a
sa
l
Se
ve
r 
In
ta
ct
14121086420246
TotalBiomass（gDW）
In
te
rm
ed
ia
te
Se
ve
r 
In
ta
ct
14121086420246
TotalBiomass（gDW）
A
p
ic
al
Se
ve
r 
In
ta
ct
Se
ve
r 
In
ta
ct
14121086420246
TotalBiomass（gDW）
SN
TS
Se
ve
r 
In
ta
ct
Se
ve
r 
In
ta
ct
Se
ve
r 
In
ta
ct
122 
 
 
 
 
 
 
 
 
図 59 塩分施用区における Intermediate および SNTS の全乾燥重量（健全葉、枯死葉、
匍匐茎部、根系部）  
Total biomass of Intermediate and SNTS ramets with NaCl solution treatment experiment  
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Significant differences between Sever and Intact are  
indicated: †, p  < 0.1; ＊ , p  < 0.05; ＊＊ , p < 0.01, no mark indicates no significant difference according to Student's t-test.  
Combined data (Green Leaves and Brown Leaves, Rhizomes and Roots) was used for Student's t-test. NaCl solution treatment 
period was 49 days. For more details on experimental condition, see material and methods section.  
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図 60 塩分施用区の各ラメットにおける各部の全 Na+含有量（健全葉、枯死葉、匍匐茎
部、根系部）  
Total Na+ content of each ramets with NaCl solution treatment experiment  
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Significant differences between Sever and Intact are  
indicated: †, p  < 0.1; ＊ , p  < 0.05; ＊＊ , p < 0.01, no mark indicates no significant difference according to Student's t-test.  
Combined data (Green Leaves, Brown Leaves, Rhizomes, Roots) was used for Student's t-test. NaCl solution treatment period 
was 49 days. For more details on experimental condition, see material and methods section.  
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図 61 塩分施用区の各ラメットにおける各部の全 Cl-含有量（健全葉、枯死葉、匍匐茎
部、根系部）  
Total Cl- content of each ramets with NaCl solution treatment experiment  
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Significant differences between Sever and Intact 
are indicated: †, p  < 0.1; ＊ , p  < 0.05; ＊＊ , p < 0.01, no mark indicates no significant difference according to Student's  
t-test. Combined data (Green Leaves, Brown Leaves, Rhizomes, Roots) was used for Student's t-test. NaCl solution 
treatment period was 49 days. For more details on experimental condition, see material and methods section.  
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図 62 Intact の塩分施用区および Control 区の SNTS における健全葉と匍匐茎部の
Na+、Cl-含有量  
Na+, Cl- content of SNTS Green leaves and Rhizomes with NaCl solution treatment and 
control experiment in Intact  
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Significant differences between Control plots 
and NaCl treatment plots are ind icated: †, p  < 0.1; ＊ , p  < 0.05; ＊＊ , p < 0.01, no mark indicates no significant 
difference according to Student's t-test. (a)-(b) Green Leaves, (c)-(d) Rhizomes. NaCl solution treatment period was 49 
days. For more details on experimental condition, see ma terial and methods section.  
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図 63 Sever の塩分施用区および Control 区の SNTS における健全葉と匍匐茎部の
Na+、Cl-含有量  
Na+, Cl- content of SNTS Green leaves and Rhizomes with NaCl solution treatment and 
control experiment in Sever  
Data are the means. Vertical bars represent ±SD of triplicates analyses. Significant differences between Control plots 
and NaCl treatment plots are indicated: †, p  < 0.1; ＊ , p  < 0.05; ＊＊ ,  p < 0.01, no mark indicates no significant 
difference according to Student's t-test. (a)-(b) Green Leaves, (c)-(d) Rhizomes. NaCl solution treatment period was 49 
days. For more details on experimental condition, see material and methods section.  
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5. 総合考察 
「垂直方向の塩分の移動」（実験 A）および「水平方向の水分と塩分の移動」（実験 B）
より得られた結果から、コウライシバの垂直方向（根系部から葉身部）と、水平方向（ラ
メット間）の水分や塩分等の物質移動特性の一端を明らかにした。また、それぞれの実験
から得られた結果から、体内の物質移動から見たコウライシバの塩ストレス対応について
考察した。  
ここでは、「垂直方向の塩分の移動」（実験 A）および「水平方向の水分と塩分の移動」
（実験 B）で得られた両者の結果および考察より、垂直方向および水平方向の体内物質移
動特性から見た本種の塩ストレス対応について総合的に考察する。  
 
5-1. コウライシバ体内の塩分の移動と塩ストレス対応  
コウライシバの根系部より植物体内に吸収された塩分（Na+）は、体内のどの部位にどれ
だけの量が移動しているのであろうか。  
「ラメット間の塩分の移動特性」（実験 B-2）では、49 日間にわたりコウライシバに NaCl
溶液を施用して、本種の各部（健全葉、枯死葉、匍匐茎部、根系部）の塩分（Na+）含有量
を測定した。また、「塩類腺からの塩分排出特性」（実験 A-2）では、35 日間にわたり本種
に NaCl 溶液を施用して、塩類腺からの塩分排出量を測定した。  
垂直方向のコウライシバの塩分移動特性（塩分収支）を把握するため、「ラメット間の塩
分の移動特性」（実験 B-2）より得られた、健全葉、枯死葉、匍匐茎部、根系部の Na+含有
量の結果（15g/L の濃度の NaCl 溶液を施用した Sever 、Intermediate）と「塩類腺からの塩
分排出特性」（実験 A-2）の実験より得られた Na+の排出量の結果（15g/L 区）を統合して、
塩類腺から排出された塩分量も含めたコウライシバ体内の全ての塩分（Na+）量をまとめた
（図 64）。  
その結果、Na+含有量は、健全葉で 8.2mg/g DW、枯死葉で 27.3mg/g DW、匍匐茎部で
9.4mg/g DW、根系部で 9.9mg/g DW、健全葉からの Na+排出量は 5.5mg/g DW であり、全体
の Na⁺量の合計は 60.3mg/g DW であった。各部の Na+含有量および Na+排出量の合計値を
100％とした割合は、健全葉で 13.6％、枯死葉で 45.3％、匍匐茎部で 15.6％、根系部で 16.4％、
排出量は 9.1％であった（図 64）。  
これらの結果から、塩分環境下のコウライシバは、土壌中から吸収した塩分を主に地上
部、特に枯死葉に転流、蓄積させていると考えられた。「3-1. 長期間の塩ストレスに対する
反応」（実験 A-1）では、長期間の塩分施用環境下において、コウライシバの地下部（匍匐
茎部、根系部）に比べて、地上部（葉身部）で 4～5 倍の塩分（Na+、Cl-）含有量（図 17）
であった結果からも、本考察が裏付けられると考えた。  
また、ラメット間において、塩分環境下の Intermediate から、Basal、Apical の両方向へ
塩分の移動が行われないとの結果（図 60、図 61）からも、土壌から吸収した塩分は主に
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垂直方向に移動すると考えられた。  
「3-1. 長期間の塩ストレスに対する反応」（実験 A-1）では、4 回目の地上部の刈取り時
［2014 年 12 月 2 日（NaCl 溶液施用開始から 172 日間）］において、15g/L 区の葉身部の
Na+含有量は 57mg/g DW であった（図 15）。一方、コウライシバに塩ストレスを与えた既
往研究の結果では、葉身部の Na+含有量は、約 19mg/g DW（1 週間にわたり、200mM の塩
水を施用）54）や、12.53mg/g DW（4 週間にわたり、48mS/cm の塩水を施用）96）であり、本
研究の結果より低い塩分含有量であるとの結果が報告されている。  
また、芝草 4 種（Andropogon greenwayi, Sporobolus ioclados, Sporobolus kentrophyllus, 
Sporobolus spicatus）に塩分（400mM NaCl）を施用した実験では、施用 24 時間後と 96 時
間後の葉身部の塩分含有量を比較しており、芝草 4 種の葉身部の Na+含有量が 24 時間後と
比べ 96 時間後で約 2 倍の値を示したとの報告がある 23）。 
このことから、コウライシバは、長期間の塩分環境下では、主に垂直方向（葉身部）へ
塩分を蓄積する特徴を有すると考えられた。地下部（匍匐茎部や根系部）は養水分の吸収
や栄養繁殖などの役割を有しており、コウライシバの生存にとって不可欠な部位である。
一方、葉身部は匍匐茎部が存在する限り再び成長させることが可能である。つまり、コウ
ライシバは、塩分環境下において、主に葉身部に塩分を転流、蓄積することにより、生存
のために不可欠である匍匐茎部や根系部の塩分濃度の増加を抑え、地下部の塩ストレスを
緩和していると考えられた。  
耐塩性を有する植物の塩ストレス対応の一つに、葉身部に塩分を転流、蓄積させて、そ
の後落葉させることで、個体から塩分を切り離す仕組みが知られている 83）105）。 
「ラメット間の塩分の移動特性」（実験 B-2）では、Na+および Cl-含有量は、Intermediate、
SNTS の両者において健全葉より枯死葉で高く、Sever、Intact ともに、健全葉の 2～3 倍高
い値であった結果（図 60、図 61）から、コウライシバも同様の仕組みにより塩ストレス
への対応を行っていると考えられた。つまり、土壌から吸収した塩分を主に地上部（葉身
部）に転流、蓄積させて（特に古い葉身部に多くの塩分を蓄積）、枯死した段階で脱落させ
ることで、個体からの塩分の切り離しを行っていると推察された。  
耐塩性を有する植物の特徴として、主に 5 つの塩ストレス対応が存在することを「1-1-
4. 植物の塩ストレスと対応」で説明した［①根からの Na+排出、②塩類腺からの Na+排出、
③液胞への Na+隔離、④細胞質の浸透圧調節、⑤落葉（葉の脱落）］。  
コウライシバの塩ストレス対応に関わる先行研究は、上記①～⑤のうち、②、③、④の
項目のみが報告されている（1-1-6. コウライシバの塩ストレス対応）。本研究の結果および
考察より、⑤落葉（葉の脱落）がコウライシバの塩ストレス対応において重要であると考
えられた。また、本研究により、コウライシバの塩ストレス対応に新たな視点を加えるこ
とができたと考えられた（図 65）。  
本研究では、まだ発根をしていない、ラメットになる前の匍匐茎（SNTS）への物質移動
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特性も検証した。「ラメット間の塩分の移動特性」（実験 B-2）では、塩分環境下の Intermediate
から伸長した SNTS の塩分含有量は、水道水のみを与えた Control 区の SNTS と比べて葉
身部、匍匐茎部において、高い塩分含有量を示したことから、塩分を施用したラメット
（Intermediate）から SNTS へ塩分が移動していることが明らかとなった（図 62）。これら
の結果から、まだ土壌に接地しておらず、発根をしていない SNTS は、Intermediate の一部
として扱われ、全ての物質（水やイオン）が Intermediate から移動して共有されると考えら
れた。  
さらに、塩分を施用した Intermediate から、Basal や Apical の両方向に塩分（Na+、Cl-）
が移動していない結果から（図 60、図 61）、SNTS が土壌に接地して根系部を生育させて
新たなラメットとして独立した段階において、Intermediate からの塩分の移動は行われなく
なると考えられた。ラメットとは親個体から分離されても独立して存在できる潜在能力を
持つ形態上の単位とされており 77）、ラメットの生育段階においても水平方向の物質移動特
性が異なると考えられた。  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
130 
 
 
 
 
 
 
図 64 15g/L NaCl 溶液施用環境下のコウライシバの各部（健全葉、枯死葉、匍匐茎部、
根系部）の Na+含有量および健全葉からの Na+排出量（塩分収支）  
Na+ content and Na+ excretion amount of Zoysia matrella under 15g/L concentration of 
NaCl solution treatment  
Na+
 
content of plant body (Green Leaves, Brown Leaves, Rhizomes, Roots) data are from NaCl treatment plots (Substance 
transport experiment between ramet, Intermediate, Sever) (Result section 3 -5) and Na+
 
excretion amount data are from ion 
excretion from salt gland experiment (Result section 3-2) (15 g/L NaCl solution treated). For more details on experimental 
condition, see material and methods section 2 -2 and 2-3. 
 
健全葉 枯死葉
匍匐茎部
根茎部
9.9mg/g DW
（16.4％）
5.5mg/g DW
（9.1％）
9.4mg/g DW
（15.6％）
8.2mg/g DW
（13.6％）
27.3mg/g DW
（45.3％）
塩類腺からの
Na⁺排出
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図 65 コウライシバの体内における塩分（Na+）の移動と塩ストレス対応の模式図  
 
 
①根からのNa⁺排出
（まだ明らかとなっていない）
②塩類腺からのNa⁺排出
③液胞へのNa⁺隔離
④細胞質の浸透圧調節
⑤落葉（葉の脱落）
（本研究の結果より考察）①
③
②
⑤
④
Na
コウライシバ
（Zoysia matrella Merr.）
根からのNaの排出はまだ明らか
となっていない
？
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5-2. コウライシバ体内の水分の移動と塩ストレス対応  
「5-1. コウライシバ体内の塩分の移動と塩ストレス対応」において、コウライシバは、
ラメット間において Basal 方向、Apical 方向の両方向へ塩分の移動を行わず、土壌から吸
収した塩分は主に垂直方向に移動すると考察した。一方、本研究の結果から、水道水を与
えたラメットから、NaCl 溶液を与えた塩分環境下のラメットへの水分の移動が推察され
た。つまり、塩分環境下のラメットは、ラメット間において塩分の拡散を防ぎ、水道水施
用環境下（無塩分環境下）のラメットは、塩分環境下のラメットへ水分を送ることで、塩
ストレスを緩和していると考えられた。このような異なる塩ストレス環境下におけるラメ
ット間の物質移動特性が（ラメット間の助け合い）、コウライシバの塩ストレスの緩和に影
響し、高塩分環境下での生存を可能にしていると推察した。以下に詳しい考察を述べるこ
ととする。  
クローナル植物にとって、匍匐茎や地下茎によるラメット間の繋がりが植物の生存にお
いて有利に働くことは既に証明されている。これは、ラメット間において物質の移動（生
理的統合）が行われているためである 91）。  
クローナル植物の生理的統合の研究では、窒素、リン酸、カリ等の栄養塩 17）8）50）87）、
水分 51）2）44）109）、光合成産物 49）78）107）5）など、ラメット間で数多くの物質が移動してお
り、成長量の増加や、環境ストレスの緩和に寄与していることが明らかとなっている。  
本研究の結果では、ラメット間が匍匐茎で接続されている Intact では、水分制限区（実
験 B-1）、塩分施用区（実験 B-2）の両者で、匍匐茎を切断した Sever と比べて、ラメット
の全乾燥重量（Apical、Intermediate、Basal、SNTS の合計値）が高い値であった。  
水分制限区の全乾燥重量では、Sever で 25.4g、Intact で 28.9g であり、Intact で 1.14 倍高
い全乾燥重量であった（図 57）。また、塩分施用区では、Sever で 27.3g、Intact で 31.3g で
あり、Intact で 1.15 高い全乾燥重量であった（図 58）。これらの結果からも、コウライシ
バのラメット間の繋がりは、環境ストレスを緩和させて、ラメット全体における成長量の
増加に寄与していると推察された。  
「ラメット間の水分の移動特性」（実験 B-1）の結果より、湿潤環境下のラメットから、
水分制限処理を行った乾燥環境下のラメットに、匍匐茎を介して水が送られたことが明ら
かとなった（図 29）。また、乾燥環境下のラメット（Basal、Apical）の全乾燥重量（健全
葉、枯死葉、匍匐茎部、根系部の合計値）は、Sever と比べて Intact で高かった（図 57）。 
さらに、「ラメット間の塩分の移動特性」（実験 B-2）では、塩分環境下の Intermediate お
よび Intermediate から伸長した SNTS において、Sever と比べて Intact で、全 Na+含有量（健
全葉、枯死葉、匍匐茎部、根系部の合計値）および全 Cl⁻含有量が低く（図 60、図 61）、
また、全乾燥重量（健全葉、枯死葉、匍匐茎部、根系部の合計値）が高かった（図 59）。 
これらの結果から、乾燥ストレス環境下および塩ストレス環境下のコウライシバにおい
て、ラメット間の水分の移動が乾燥ストレスや塩ストレスの緩和に極めて重要であると考
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えられた。  
土壌中の塩分濃度が高まると、浸透圧の関係により植物の根からの吸水が阻害されるこ
とが分かっている 105）92）。この吸水阻害が植物体内の水分量低下に影響し、乾燥ストレス
も同時に引き起こすと言われている 105）。つまり、ラメット間の水の移動は、塩ストレス環
境下のラメットにおいて、塩ストレスの緩和（植物体内の塩分を薄める）に影響すると同
時に、乾燥ストレスの軽減にも寄与していると考えられた。  
さらに、水道水を与えたラメット（無塩分環境下）から、塩分環境下のラメットに水が
送られることで、塩分環境下のラメットは、根からの吸水量を減少させることが可能であ
ったと考えられた。つまり、塩分環境下のラメットは、他のラメットから水分が送られる
ことで、体内の塩分濃度を低下させると同時に、土壌からの塩分吸収量が少なくなること
で、体内の塩分濃度が低下し（図 60、図 61）、その結果として塩ストレスが緩和されて乾
燥重量の増加（図 59）に影響したのではないかと推察した。  
一方、本研究の結果から、塩分を施用した Intermediate から、Basal や Apical の両方向へ
塩分（Na+、Cl-）が移動していないことが明らかとなった（図 60、図 61）。既往研究も同
様の結果を示しており、コウライシバやイネ科スパルティナ属の Spartina patens では、ラ
メット間において塩分の移動が行われないことが既に報告されている 89）26）。  
既に説明した通り、クローナル植物の生理的統合の研究において、生育に必要不可欠で
ある、栄養塩、水分、光合成産物は、ラメット間で共有されている（1-1-5. クローナル植
物の環境ストレス対応）。一方、本研究の結果では、ラメット間で水の移動は行われている
が（図 29）、塩分の移動は行われていないことが明らかとなった（図 60、図 61）。 
このことから、コウライシバは、生育に害を及ぼす塩分を他のラメットに移動させない
ようにして、塩分の拡散を防いでおり、一方、乾燥ストレスや塩ストレスを緩和させるた
めに、ラメット間において水分を移動させていると考えられた。つまり、コウライシバは、
それぞれのラメットの成育環境（土壌塩分濃度等）に応じて、ラメット間で移動させる物
質を選択しており、このラメット間の選択的な物質の移動が、ラメット全体において塩ス
トレス等の環境ストレスの緩和に寄与しているのではないかと推察した。  
本種は、本来沿岸に自生 68）85）することから、波や潮風の影響を常に受けており、土壌
塩分濃度や土壌水分量が常に変化している不均一な環境に生育してきたことは既に説明し
た。「ラメット間の水分の移動特性」（実験 B-1）では、ラメット間の水分の移動が確認さ
れ（図 29）、水分が送られたラメットの乾燥重量が増加する結果から（図 57）、ラメット
間の水の移動が、乾燥ストレスの軽減にも寄与したと考察した。これらの結果から、沿岸
部等の不均一な環境において、ラメット間の物質移動（特に水の移動）が、コウライシバ
の生存に有利に働くと考えられた。  
クローナル植物のシロツメクサ（Trifolium repens）は細いストロンを伸ばして分布を広
げるが、親ラメットは短命と言われており、子ラメットとのストロンの繋がりや物質の移
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動（生理的統合）は長続きしない。つまり、シロツメクサにとって栄養繁殖は（ストロン
の伸長やラメットの形成）主に分布の拡大のために行われていると言われている 32）。  
一方、コウライシバはラメット間の匍匐茎の繋がりを長く保つクローナル植物と言われ
ている 46）。これは、踏圧に耐える強靭な匍匐茎の構造 69）からも推察できる。このことか
ら、コウライシバは、ラメット間の物質移動（特に水分の移動）を行うことで、塩ストレ
スや乾燥ストレス等の環境ストレスの緩和を行うことを生存戦略の一つとして、匍匐茎を
伸ばし、新たなラメットを生育させていると考えられた。  
クローナル植物の生理的統合は、不均一な環境において生存のために有利に働くと言わ
れている 75）77）。つまり、コウライシバは、土壌水分量や土壌塩分濃度が常に変化するよう
な沿岸部（不均一な環境）において、ラメット間の匍匐茎や地下茎の繋がりを長期間維持
して、ラメット間において主に水分を移動させること、即ち生理的統合によって、塩スト
レスや乾燥ストレスに対応していると考えられた。 
 
5-3. 生育環境における水の存在とコウライシバの塩ストレス対応  
コウライシバの塩分排出特性として、葉身部に存在する塩類腺の数と塩分排出量の関係
が示唆されている。つまり、塩類腺が多ければ多いほど、多くの塩分を排出することが可
能であり、そのことが葉身部の塩ストレスの緩和に寄与していると考えられている 10）39）。
さらに、コウライシバは、塩類腺から塩分を多く排出する種であると言われている 102）10）。  
NaCl 溶液を用いた水耕栽培（12g/L NaCl）環境下で 7 日間処理を行った実験では、コウ
ライシバの葉身部における Na+含有量は 7.6mg/g DW であったのに対して、Na+排出量は
16.8mg/g DW であり、Na+排出量は Na+含有量の約 2 倍の値であったことを報じている 54）。
また、砂耕栽培環境下で 5 日間毎日 NaCl 溶液（35g/L NaCl）の施用を行った実験では、コ
ウライシバの葉身部の Na+含有量は 3.9mg/g DW、Na+排出量は 8.5mg/g DW であったこと
からも 102）、塩分環境下のコウライシバは、葉身部において塩分を蓄積するよりも、塩類腺
から多くの塩分を排出することで、体内の塩ストレスを緩和していると考察されている。  
一方、土壌表面に乾きが見られた時のみに NaCl 溶液を施用（35 日間）した本研究の結
果では、既往研究と比較して極めて低い Na+排出率であった（表 7）。つまり、本研究の結
果では、既往研究の結果 54）102）と異なり、葉身部において、塩分排出量よりも、塩分含有
量が高いことが明らかとなった。従って、本研究の結果からは、コウライシバは塩分を葉
身部に多く蓄積する特徴を有すると考えられた。 
なぜ、同じ種（コウライシバ）を対象とした実験であるにもかかわらず、Na+排出率につ
いて真逆の結果が示されたのであろうか。それは土壌環境（土壌水分量）が大きく関係し
ていると考えられた。  
塩類腺からの塩分排出特性は、植物の生育環境が大きく影響することが既に報告されて
いる 36）。イネ科植物の塩分排出特性に関する研究では、気温や土壌環境の違いが、塩分排
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出量に影響することを報告している 22）76）。  
また、塩類腺からの塩分の排出は水とともに排出されるため、塩分排出の際は水を消費
する 108）。このことから、土壌水分量が低い場合（乾燥環境）、植物体内の水分量が低下し
て、塩類腺からの塩分排出量が低下すると考えられた。つまり、土壌水分量が塩類腺から
の塩分排出量に影響すると推察された。  
「塩類腺からの塩分排出特性」（実験 A-2）の結果より、土壌塩分濃度が、塩類腺数や塩
類腺面積に影響を及ぼさないことから（図 24、図 25）、塩類腺からの塩分排出特性は、塩
類腺数や塩類腺面積よりも土壌水分量が大きく影響すると考えられた。これは、塩類腺が
多ければ多いほど、多くの塩分を排出することが可能であり、そのことが葉身部の塩スト
レスを緩和しているという既往研究の報告 10）39）とは異なる知見である。  
以上の考察や、既往研究および本研究の結果（表 7）から、コウライシバは、土壌水分
量が低い場合（乾燥環境）では、体内の水分を消費しないように塩類腺からの塩分の排出
を抑え、葉身部に塩分を蓄積する特徴を有すると考えられた。また、逆に土壌水分量が豊
富な場合（湿潤環境）であれば、塩分含有量よりも、塩分排出量を増加させることで、過
剰な塩分を排出して塩ストレスを緩和していると考えられた。つまり、コウライシバは土
壌水分量に応じて、塩分の蓄積量や排出量を柔軟に調整して塩ストレスに対応していると
推察された。なぜコウライシバはこのような柔軟性を身に着けることが可能であったので
あろうか。それは、コウライシバの本来の生育環境が影響していると考えられた。  
コウライシバ、本来沿岸部に自生することからも 68）85）耐塩性との関係性が示唆されて
いる 35）7）。植物の生育環境は常に不均一であり 31）、季節や日照、降雨などの気象条件が常
に変化している。この不均一な環境が植物の生育にとって不利な条件を作り出す場合が多
いと言われている 69）。特に沿岸部においては、植物は波や潮風の影響を常に受けており、
高潮や台風による海水の飛散、潮の満ち引きによる海水面の上昇などの影響により、常に
土壌塩分濃度や土壌水分量が変化している。コウライシバはこのような土壌塩分濃度や土
壌水分量の変化が激しい過酷な環境で、塩ストレスに対応して生き延びる生存戦略として
塩分の蓄積量や排出量を柔軟に調整する特徴を身に着けたのではないかと推察した。  
また、沿岸部等における自然環境では雨の存在がコウライシバの塩分排出特性に大きく
影響すると考えられた。つまり、何日も雨が降らず土壌が乾燥している場合、土壌表面か
らは水分のみが蒸発して塩分が残ることから、土壌中の塩分濃度が高まる。このような場
合は「5-1. コウライシバ体内の塩分の移動と塩ストレス対応」で既に述べた通り、地上部
（健全葉や枯死葉）に塩分を蓄積することで地下部（匍匐茎部、根系部）の塩分濃度を低
下させ、塩ストレスを軽減させているが、雨が降り土壌中の塩分濃度が低下して湿潤にな
ると、塩類腺からの塩分排出量を増加させることで、葉身部の塩ストレスを緩和させてい
ると推察された。  
芝草の健全な生育にとって最も重要な要素は、水である。水は芝草体内の 90％を占め、
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細胞の膨張の維持、細胞内における代謝、体内における栄養分や光合成産物の移動、光合
成などに極めて重要であり、不足すれば生育に影響を及ぼし、時には枯死を引き起こす 1）
69）。また、全てのイオンは、植物体内の水により運ばれる。垂直方向（根から葉身部）の
イオンの移動は、蒸散流を駆動力として行われる。つまり葉に存在する気孔から水が蒸散
する際に、導管内の水が引き上げられる力（-28 気圧にも達する）を利用して行われる 79）
47）。芝草もこの蒸散流により吸水とイオンの移動を可能にしている 69）。つまり、水はコウ
ライシバの体内の物質移動のためにも重要な物質であると言える。  
既に述べた通り、塩類腺からの塩分の排出特性は、土壌水分量が深く関係しており、土
壌水分量が低い場合（乾燥環境）は葉身部への塩分（Na+、Cl-）含有量が高くなり、逆に土
壌水分量が高い場合（湿潤環境）は、塩類腺からの塩分排出量が増加すると考察した（表  
7）。また、「ラメット間の塩分の移動特性」（実験 B-2）の結果から、水道水のみを与えたラ
メットから、塩分環境下のラメットへ匍匐茎を介して水分が送られることで、塩分環境下
のラメットの体内塩分（Na⁺、Cl⁻）含有量の低下（図 60、図 61）や成長量の増加（図 59）
が確認された。  
つまり、塩分環境下のコウライシバにおいて、土壌中の水分は、芝草の健全な生育にと
って最も重要な要素であるとともに、塩類腺からの塩分排出や、ラメット間の水分の移動
（体内塩分濃度の低下）などのコウライシバの塩ストレス対応に必要となる極めて重要な
要素であると考えられた。  
 
5-4. 本研究のまとめ  
本研究では、コウライシバの「垂直方向の塩分の移動」（実験 A）および「水平方向の水
分と塩分の移動」（実験 B）の 2 項目の実験を行い、本種の垂直方向（根系部から葉身部）
と、水平方向（ラメット間）の水や塩分の移動特性を把握することで、体内の物質移動特
性の視点から本種の塩ストレス対応の一端を明らかにすることを目的とした。  
本研究のまとめとして、これまで得られた結果や考察を振り返り、コウライシバの体内
の物質移動特性と塩ストレス対応について簡潔に説明する。また、本研究の目的から総合
考察までをまとめたフローを図 66 に示す。  
 
長期間の塩ストレスに対する反応（実験 A-1）  
① 191 日間にわたる 4 段階の濃度の NaCl 溶液施用環境下における、コウライシバの全乾
燥重量（葉身部、匍匐茎部、根系部の合計値）は、4 段階のすべての塩分濃度間で有意な差
は見られなかった（図 50）。このことから、コウライシバは長期間にわたる塩ストレス環
境下でも生育を維持することが可能であり、さらに、海水と同程度の塩分濃度環境下にお
いても、地下部の匍匐茎部や根系部を健全な状態に保ち、完全に枯死することはなく生存
が可能であると考えられた。  
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② 葉身部の Na+、Cl⁻含有量は、匍匐茎部と比較して約 5 倍、根系部と比較して約 4 倍の
値であり、匍匐茎部や根系部と比較して、葉身部で有意に高かった（図 17）。この結果か
ら、コウライシバは塩分環境下において、主に葉身部に塩分を転流、蓄積することにより、
生存のために不可欠である匍匐茎部や根系部の塩ストレスの緩和を行っていると考えられ
た。 
 
塩類腺からの塩分排出特性（実験 A-2）  
③ 4 段階の NaCl 溶液の濃度間の比較では、葉身部の向軸面および背軸面の塩類腺数、塩
類腺面積にほとんど違いが見られず、有意な差が無かった（図 24、図 25）。この結果から、
土壌の塩分濃度の違いは、葉身部の向軸面、背軸面ともに、塩類腺数や塩類腺面積に影響
しないことが明らかとなった。  
④ 土壌に乾きが見られた時のみに NaCl 溶液の施用を行った本研究の結果では、水耕栽
培等の高湿潤環境下で実験を行った既往研究と比較して、極めて低い Na⁺排出率であった
（葉身部の Na⁺含有量が、Na⁺排出量より高い）（表 7）。これらのことから、コウライシバ
は土壌水分量が低い場合（乾燥環境）では、体内の水分を消費しないように葉身部の塩類
腺からの塩分の排出量を抑え、葉身部に蓄積する特徴を有すると考えられた。また、逆に
土壌水分量が豊富な場合（湿潤環境）であれば、塩分の蓄積量よりも、排出量を増加させ
ることで、過剰な塩分を排出して塩ストレスを緩和していると考えられた。  
 
ラメット間の水分の移動特性（実験 B-1）  
⑤ 植物体内の含水率は、地上部（健全葉、枯死葉）の Apical（水分制限環境下）におい
て、Sever より Intact で有意に高く約 3 倍高い値であった。また、匍匐茎部では Apical に
おいて Sever より Intact で有意に高く約 2 倍高い値であった。Basal（水分制限環境下）で
は、有意差は見られなかったが、地上部、地下部ともに、Sever より Intact で高い含水率で
あった（図 29）。これらの結果から、Intermediate（湿潤環境下）のラメットから Basal、
Apical の両方向に匍匐茎を介して水分の移動が行われたことが明らかとなった。また、水
分は主に Apical 方向に移動すると考えられた。  
 
 ラメット間の塩分の移動特性（実験 B-2）  
⑥ 全 Na⁺含有量（健全葉、枯死葉、匍匐茎部、根系部の合算値）および全 Cl⁻含有量は、
Basal、Apical ともに、Sever と Intact の比較において、有意差が見られなかった（図 60、
図 61）。この結果から、NaCl 溶液を施用した Intermediate から匍匐茎を介して、Basal や
Apical へ塩分が移動しないことが明らかとなった。また、コウライシバは成育に影響する
塩分をラメット間で拡散しないようにしていると考えられた。  
⑦ 全 Na⁺含有量（健全葉、枯死葉、匍匐茎部、根系部の合計値）および全 Cl⁻含有量は、
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塩分を施用した Intermediate（SNTS を含む）において、Sever より Intact で低い値であった
（図 60、図 61）。また、全乾燥重量（健全葉、枯死葉、匍匐茎部、根系部の合計値）は、
Sever と比べて Intact で高く、Intermediate で 1.3 倍 、SNTS で 1.5 倍高かった（図 59）。
これらの結果から、水道水を与えた Basal から、NaCl 溶液を与えた Intermediate へ匍匐茎
を介して水分が送られることで、Intermediate（SNTS を含む）の体内の塩分濃度を低下さ
せて、塩ストレスを緩和していると考えられた。  
⑧ Na⁺、Cl⁻含有量は、Intermediate、SNTS において健全葉より枯死葉で高く、Sever、Intact
ともに、健全葉の 2～3 倍高い塩分（Na⁺、Cl⁻）含有量であった（図 60、図 61）。この結
果から、コウライシバは主に枯死葉に塩分を蓄積させて、最終的に脱落させることで、塩
分を個体から切り離して、塩ストレスに対応していると考えられた。  
⑨ 塩分施用を行った Intermediate から伸長した SNTS の匍匐茎の Na⁺含有量は、Control
区（全てのラメットに水道水を施用）と比べて有意に高い傾向であった（図 62、図 63）。
この結果から、まだ土壌に接地しておらず、発根をしていない SNTS は、Intermediate の一
部として扱われ、全ての物質（水やイオン）が Intermediate から移動して共有されると考え
られた。さらに、塩分を施用した Intermediate から、Basal や Apical の両方向に塩分（Na+、
Cl-）が移動していない結果から（図 60、図 61）、SNTS がラメットとして成育した段階に
おいて、Intermediate からの塩分の移動は行われなくなると推察された。  
 
以上より、塩分環境下のコウライシバは、土壌から吸収した塩分を他のラメットに移動
させず（⑥）、主に垂直方向（葉身部）に移動、蓄積（②、⑧）させることで、他のラメッ
トや、地下部（匍匐茎部、根系部）に塩ストレスの影響を与えないようにしており、塩分
が蓄積した枯死葉を最終的に脱落させることで塩分の切り離しを行っていると考えられた
（⑧）。このような垂直方向への塩分の移動特性が、長期間の塩分環境下における生存を可
能にしていると考えられた（①）。  
また、Intermediate から SNTS へ塩分が移動していることから、まだ土壌に接地しておら
ず、発根をしていない匍匐茎である SNTS は、Intermediate（SNTS の親ラメット）の一部
として扱われ、全ての物質（水やイオン）が移動して共有されると考えられた（⑨）。  
コウライシバはラメット間で水分を移動させており（⑤）、無塩分環境下（本研究では水
道水を施用）のラメットから、塩分環境下のラメットに匍匐茎を介して水分を送ることで、
塩分環境下のラメットの塩ストレスを緩和していると考えられた（⑦）。  
土壌の水分が、塩類腺からの塩分排出量（③、④）やラメット間の水分の移動（⑤）に
関係することから、土壌中の水分の存在は、コウライシバの体内の塩分の排出や、ラメッ
ト体内の塩分濃度の低下（⑦）などの塩ストレス対応に極めて重要な要素であると考えら
れた。  
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 本研究の成果は、リサイクル水等の塩分が含まれる水を利用する緑地やゴルフ場へのコ
ウライシバの利用や持続的な管理のために極めて重要であると考えられた。また、得られ
た垂直方向および水平方向の水分や塩分の移動特性の知見は、本種の耐塩性種の育種や品
種改良 57）67）、植物の耐塩性メカニズムの解明、クローナル植物の環境ストレス対応に関す
る研究の発展などにも応用ができる、重要かつ有益な研究であると考えられた。  
 さらに、本研究で明らかにしたコウライシバの塩ストレス対応に関する知見は、塩類集
積が問題となっている乾燥地や半乾燥地の緑化 103）42）や、コウライシバによる塩分の吸収
と塩類集積緩和 33）、塩ストレスに常に晒されている沿岸地域や津波、高潮等の被害が予想
される地域の緑化 104）などにも応用が可能であると考えられた。  
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図 66 本研究のまとめ（フロー）  
「コウライシバ（Zoysia matrella Merr.）の体内物質移動特性と塩ストレス対応」
• 降水量の少ない地域において水資源は極めて貴重であり、ゴルフ場や緑化空間において安価で豊富に存在するリサイクル水などの塩分が含まれ
る水を利用する必要性が高まるっている。このような背景から塩ストレスに耐えられる芝生が求められている。
• 緑地等でよく利用されるコウライシバは、本来沿岸部に生育して高い耐塩性を有することから、本種の利用が考えられた。
• 植物の塩ストレス対応は、体内の水分や塩分を移動させることで塩ストレスに対応している。
• ☛ 塩ストレス環境下で本種を利用するためには、体内の塩分や水分の移動特性を明らかにする必要がある。
長期間にわたり本種に4段階の異なる濃度のNaC l溶液を施用し、各部（葉身部、匍
匐茎部、根系部）のNa⁺、Cl⁻含有量や、成長量を測定することで、垂直方向への塩
分移動特性と耐塩性を明らかにする。
Ａ-１：長期間の塩ストレスに対する反応
実験A：「垂直方向の塩分の移動」
実験B：「水平方向の水分と塩分の移動」
コウライシバの体内の物質（水分や塩分）移動特性を明
らかにすることで本種の塩ストレス対応の一端を明らか
にすることを目的とする。
4段階の異なる濃度のNaCl溶液を施用し、葉身部における塩類腺数、塩類腺面積や、
塩分排出量、塩分含有量の測定を行うことで、垂直方向への塩分の移動特性と、
塩類腺からの塩分排出特性を明らかにする。
Ａ-２：塩類腺からの塩分排出特性
3ポットに区切られたラメット（図1）の一部に「水分制限」や「塩分施用」を行
い、各ラメットの水分量、塩分含有量、成長量を測定することで、水平方向への
水分や塩分の移動特性を明らかにする。
B - 1：ラメット間の水分の移動特性、 B - 2：ラメット間の塩分の移動特性
• コウライシバの塩分施用の実験は短期間である場合が多い
• 葉身部、匍匐茎部、根系部のNa⁺、C l⁻濃度や各部の成長量（乾燥重量）を詳しく報じた
研究は見当たらない
☛ 長期間にわたり4段階の異なる濃度のN aCl溶液を施用
Ａ-１：長期間の塩ストレスに対する反応
• コウライシバのラメット間の水分や塩分の移動に関する研究は極めて少ない
• SNTS（まだ発根をしていない匍匐茎）の物質移動の報告はほとんど無い
☛ 3つに区切られた（ Basal、Intermediate、Apical ）実験用ポットに、匍匐茎を繋げたま
まコウライシバ（ラメット）を生育させた（図１）。B-1では、 Intermediateのみに
NaCl溶液を施用した。B-2では、Basal、Apicalのみに水分制限処理を行った。
B - 1：ラメット間の水分の移動特性、 B - 2：ラメット間の塩分の移動特性
• 重力水のEC値（土壌水の塩分濃度把握）
• 各部（葉、匍匐茎、根）の乾燥重量（成長量）
• 各部（葉、匍匐茎、根）のNa⁺、Cl⁻含有量
Ａ-１：測定項目
• 重力水のEC値（土壌水の塩分濃度把握）
• 葉身部におけるNa⁺、Cl⁻、K⁺含有量
• 葉身部におけるNa⁺、Cl⁻、K⁺排出量
• 葉身部の塩類腺数と塩類腺面積
Ａ-２：測定項目
• 土壌含水比
• 土壌pH、土壌EC値
• 各ラメットの乾燥重量（成長量）
• 各ラメットの含水率
• 各ラメットのNa⁺、Cl⁻含有量
B：測定項目
結果
・
考察
① 191日間にわたる4段階の濃度のNaCl溶液施用環境下における、コウライシバの全乾燥重量（葉身部、匍匐茎部、根系部の合計値）は、4段階のすべての塩分
濃度間で有意な差は見られなかった。このことから、コウライシバは長期間にわたる塩ストレス環境下でも生育を維持することが可能であり、さらに、海
水と同程度の塩分濃度環境下においても、地下部の匍匐茎部や根系部は健全な状態を保ち、完全 に枯死することはなく生存が可能であると考えられた。
② 葉身部のNa⁺、Cl⁻含有量は、匍匐茎部と比較して約5倍、根系部と比較して約4倍の値であり、匍匐茎部や根系部と比較して、葉身部で有意に高かった。この
結果から、コウライシバは塩分環境下において、主に葉身部に塩分を転流、蓄積することにより、生存のために不可欠である匍匐茎部や根系部の塩ストレ
スの緩和を行っていると考えられた。
Ａ-１：長期間の塩ストレスに対する反応
③ 4段階のNaCl溶液の濃度間の比較では、葉身部の向軸面および背軸面の塩類腺数、塩類腺面積にほとんど違いが見られず、有意な差が無かった。この結果か
ら、土壌の塩分濃度の違いは、葉身部の向軸面、背軸面ともに、塩類腺数や塩類腺面積に影響しないことが明らかとなった。
④ 土壌に乾きが見られた時のみにNaCl溶液の施用を行った本研究の結果では、水耕栽培等の高湿潤環境下で実験を行った既往研究と比較して、極めて低いNa⁺
排出率であった（葉身部のNa⁺含有量が、N a⁺排出量より高い）。これらのことから、コウライシバは土壌の水分量が低い場合（乾燥環境）では、体内の水
分を消費しないように葉身部の塩類腺からの塩分の排出量を抑え、葉身部に蓄積する特徴を有すると考えられた。また、逆に土壌水分量が豊富な場合（湿
潤環境）であれば、塩分の蓄積量よりも、排出量を増加させることで、過剰な塩分を排出して塩ストレスを緩和していると考えられた。
Ａ-２：塩類腺からの塩分排出特性
総合
考察
匍匐茎の
伸長方向
Basal
（基部ラメット） Intermediate
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比較することで、
ラメット間の物質
移動を検証した。
背景
・
目的
• 水耕栽培等の高湿潤境下で行う研究が多い
• 異なる濃度の塩分環境下におけるコウライシバの葉身部の塩類腺数、塩類腺面積、塩
分排出量、塩分含有量を詳しく報じた研究は見当たらない
☛ 土壌表面に乾きが見られた時に、4段階の異なる濃度のN aCl溶液を施用
Ａ-２：塩類腺からの塩分排出特性
• 塩分環境下のコウライシバは、土壌から吸収した塩分を他のラメットに移動させず（⑥）、主に垂直方向（葉身部）に移動、蓄積（②、⑧）させることで、
他のラメットや、地下部（匍匐茎部、根系部）に塩ストレスの影響を与えないようにしており、塩分が蓄積した枯死葉を最終的に脱落させることで塩分の切
り離しを行っていると考えられた（⑧）。このような垂直方向への塩分の移動特性が、長期間の塩分環境下の生存を可能にしていると考えられた（①）。ま
た、IntermediateからSNTSへ塩分が移動していることから、まだ土壌に接地しておらず、発根をしていない匍匐茎であるSN TSは、Intermediate（SN TSの親ラ
メット）の一部として扱われ、全ての物質（水やイオン）が移動して共有されると考えられた（⑨）。
• コウライシバはラメット間で水分を移動させており（⑤）、無塩分環境下（本研究では水道水を施用）のラメットから、塩分環境下のラメットに匍匐茎を介
して水分を送ることで、塩分環境下のラメットの塩ストレスを緩和していると考えられた（⑦）。
• 土壌の水分が、塩類腺からの塩分排出量（③、④）やラメット間の水分の移動（⑤）に関係することから、水の存在は、コウライシバの体内の塩分の排出や、
ラメット体内の塩分濃度低下（⑦）などの塩ストレス対応に極めて重要な要素であると考えられた。
⑥ 全Na⁺含有量（健全葉、枯死葉、匍匐茎部、根系部の合算値）および全Cl⁻含有量は、Bas al、Apic alともに、SeverとIntactの比較において、有意差が見られな
かった。この結果から、NaCl溶液を施用した Intermediateから匍匐茎を介して、BasalやApic alへ塩分が移動しないことが明らかとなった。また、コウライシ
バは成育に影響する塩分をラメット間で拡散しないようにしていると考えられた。
⑦ 全Na⁺含有量（健全葉、枯死葉、匍匐茎部、根系部の合計値）および全Cl⁻含有量は、塩分を施用した Intermediate（SNTSを含む）において、Severより Intactで
低い値であった。また、全燥重量（健全葉、枯死葉、匍匐茎部、根系部の合計値）は、Severと比べて Intactで高く、Intermediate で1.3倍 、SNTSで1.5倍高かっ
た。これらの結果から、水道水を与えたBasalから、NaC l溶液を与えたIntermediateへ匍匐茎を介して水分を送ることで、 Intermediate（SNTSを含む）の体内
の塩分濃度を低下させて、塩ストレスを緩和していると考えられた。
⑧ Na⁺、Cl⁻含有量は、Intermediate、SNTSにおいて健全葉より枯死葉で高く、Sever、 Intactともに、健全葉の2～3倍高い塩分（Na⁺、Cl⁻）含有量であった。この
結果から、コウライシバは主に枯死葉に塩分を蓄積させて、最終的に脱落させることで、塩分を個体から切り離して、塩ストレスに対応していると考えられ
た。
⑨ 塩分施用を行ったIntermediateから伸長したSNTSの匍匐茎のN a+含有量は、Contro l区（全てのラメットに水道水を施用）と比べて有意に高い傾向であった。
この結果から、まだ土壌に接地しておらず、発根をしていない SNTSは、 Intermediateの一部として扱われ、全ての物質（水やイオン）がIn termediateから移動
して共有されると考えられた。さらに、塩分を施用した Intermediateから、B asalやApicalの両方向に塩分（Na⁺、Cl⁻）が移動していない結果から（⑥）、 SNTS
がラメットとして成育した段階において、Intermediateからの塩分の移動は行われなくなると推察された 。
B - 2：ラメット間の塩分の移動特性
⑤ 植物体内の含水率は、地上部（健全葉、枯死葉）のApical（水分制限環境下）において、 SeverよりIntactで有意に高く約3倍高い値であった。また、匍匐茎部
では、Apic alにおいてSeverよりIntactで有意に高く約2倍高い値であった。B asal（水分制限環境下）では、有意差は見られなかったが、地上部、地下部ともに、
SeverよりIntactで高い含水率であった。これらの結果から、 Intermediate（湿潤環境下）のラメットからBasal、Ap icalの両方向に匍匐茎を介して水分の移動が
行われたことが明らかとなった。また、水分は主にAp ical方向に移動すると考えられた。
B - 1：ラメット間の水分の移動特性
方法
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Summary 
 
Substance Transport Characteristics and  
Salt Tolerance Mechanism of Zoysia matrella Merr. 
 
SUGIURA Souichirou 
 
Introduction 
Water is a valuable resource, especially in areas with low precipitation. Drought or water overuse 
in cities means shortage of water is becoming a problem,  and using portable water in landscaped 
areas and green space is becoming difficult. To solve these problems, saline water can be used for 
irrigation. Therefore, salt tolerant grass is needed in order to maintain good conditions in high 
salinity irrigation environments. Zoysia matrella Merr. is a highly salt tolerant grass species and 
popular for use on golf courses or in other green spaces , and it was also considered important 
greening plants for places with high concentrations of salinity in soil . 
It is known that salt tolerant species have mechanisms for avoiding salt stress such as salt excretion 
from the salt glands on the leaf or salt compartments in the vacuoles. Furthermore, it has been 
reported that in clonal plants in high salt stress environments, water or salt transport occurs between 
ramets using stolons and rhizomes for mitigating salt stress. From these reports, the author though t 
that substance transport such as of salt or water in the body or between ramets could be important 
for the salt tolerance mechanism of Zoysia matrella. 
In this study, to clarify vertical salt transport, NaCl treatment of Zoysia matrella was conducted 
and Na+, Cl- content in each body (leaves, rhizomes, roots) or Na +, Cl- excretion amount from leaves 
was measured (experiment A). Furthermore, to clarify horizontal water and salt transport, water 
limited treatment and NaCl solution treatment was conducted for a part of interconnected Zoysia 
ramets and Na+, Cl- content or water content in the body was measured  (experiment B). 
 
Material and methods 
In the vertical salt transport experiment, four different concentrations of NaCl solution (0g/L 
(control), 7.5g/L, 15g/L, 30g/L) were treated to well-developed Zoysia matrella in experiment pots 
(1/5000a) for 191 days. Subsequently, Na +, Cl- content and growth increment in each part of the 
plant body (leaves, rhizomes, roots) were measured (experiment A-1).   
In the secand vertical salt transport experiment, NaCl solution at four different concentrations (0g/L 
(control), 7.5g/L, 15g/L, 30g/L) was used to treat well developed Zoysia matrella in experiment 
pots for 35 days at moderate treatment intervals. Turf quality, Na +, Cl- content in the leaf, Na+, Cl- 
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excretion amount and excretion ratio from the salt glands, salt gland density, and salt g land size on 
the leaf were measured (experiment A-2). 
In the horizontal water and salt transport experiment, for the Zoysia matrella planted in the first 
experimental pot, the primary stolon (including rhizomes) of the basal ramet was allowed to grow 
over to a second pot, where the intermediate ramet developed roots and shoots and remained 
connected to the basal ramet. Similarly, a third pot contained growing apical ramets with stolons 
connecting them to the intermediate ramet. A stolon from the intermediate ramet was grown such 
that it did not touch the soil (stolons not touching the soil, SNTS). After each ramet had grown well, 
for clarifying substance transport between ramets, two experimental conditions were arranged 
(sever and intact).  
In the sever condition, stolons connected with each ramet were cut to halt any substance transport. 
And in the intact condition, stolons connected with each ramet were allowed to remain to allow 
substance transport. 
To clarify water transport between ramets, tap water was  added to intermediate ramets (300ml at a 
time), at the same time, and limited water treatment (less than 50ml at a time) was conducted on 
the basal and apical ramets (experiment B-1). And to clarify salt transport between ramets, 
intermediate ramets were treated with NaCl solution (15g/L), at the same time, and tap water was 
added to the basal and apical ramets (experiment B-2). After treatment for 49 days, Na+, Cl- content, 
moisture content, and biomass were measured in each ramet [and in each part of body (green leaves, 
brown leaves, rhizomes, roots)] in both experiment B-1and B-2. Furthermore, the control plots were 
arranged [tap water was added to the all ramets (apical, intermediate, basal)  for 49 days]. 
 
Results and discussion  
Vertical salt transport (experiment A-1) 
①  Comparing total biomass (leaves, rhizomes, roots) of  Zoysia matrella treated with the four 
different concentrations of NaCl solution, there were no significant differences, and it is thought 
that Zoysia matrella can grow and survive in a high-concentration saline water irrigated 
environment for a long time.  
② In leaves, Na+, Cl- content was 4~5 times higher than in the rhizomes and roots. From the results, 
it was guessed that Zoysia matrella in a saline environment could accumulate Na+, Cl- in leaves so 
that the plant can avoid salt stress in the rhizomes and roots after taking up salt from the ground.  
Vertical salt transport (experiment A-2) 
③ Comparing salt gland density and the size of Zoysia matrella treated with the four different 
concentrations of NaCl solution, there were no significant differences, so that it is thought that the 
concentration of saline in soil did not affect either salt gland density or the size of  Zoysia leaves. 
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④ In the present study, Na+, Cl- excretion amount was lower than the Na+, Cl- content in the leaves, 
and Na+, Cl- excretion ratio was considerably lower than in previous experiments (In the present 
study, NaCl solution was treated at moderate treatment inte rvals. Previous experiments were 
conducted in much higher moisture environments such as under hydroponic culture). From the 
results, it is guessed that Zoysia matrella in a low moisture soil with salinity can accumulate salt 
in the leaves so as not to consume valuable water in the body. On the other hand, it can be guessed 
that the plant would increase the excretion amount of the Na +, Cl- ion from the salt glands in high 
moisture environments. 
Horizontal water and salt transport (experiment B-1) 
⑤ In the apical ramet in the intact condition, plant moisture in the leaves and rhizomes was 2~3 
times higher than in the sever condition, and in the basal ramet with the intact condition, plant 
moisture in both leaves and rhizomes was higher than in the sever condit ion. From these results, it 
is thought that water transport in both the basal and the apical ramets occurred, and it is further 
guessed that water especially transported to the apical side from the intermediate ramet.  
Horizontal water and salt transport (experiment B-2) 
⑥ In both the basal and apical ramets, for total Na⁺, Cl⁻ content in the body (green leaves, brown 
leaves, rhizomes, roots), there were no significant differences between the intact and sever 
conditions. From these results, it is thought tha t the intermediate ramet with NaCl solution applied 
did not transport salt to either the basal or apical ramets through not distributing NaCl ions between 
ramets. 
⑦ In the intact condition, total Na+, Cl- content in the body (green leaves, brown leaves, rh izomes, 
roots) of the intermediate ramet and SNTS was lower than in the sever condition. Furthermore, in 
the intact condition, total biomass (green leaves, brown leaves, rhizomes, roots) of the intermediate 
ramet and SNTS was 1.3-fold and 1.5-fold higher than in the sever condition, respectively. From 
the above, it is guessed that water transport occurred from the basal ramet to the intermediate ramet 
(NaCl solution was treated only to the intermediate ramet) for mitigating salt stress in the 
intermediate ramet and SNTS.  
⑧ In both the sever and intact condition, Na+, Cl- content in the brown leaves was 2~3 times higher 
than in the green leaves. From the results, it is guessed that Zoysia matrella accumulates salt, 
especially in brown leaves (dead leaves), so that the plant can defoliate and remove salinity from 
the body. 
⑨ Na⁺ content in stolons of SNTS grown from the intermediate ramet  (NaCl solution was treated) 
was significantly higher than in the control stolons (tap water applied). From these results, it is 
considered that the intermediate ramet transfer all substances to SNTS before it touched the ground 
and developed roots and shoots.  
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General discussion 
Zoysia matrella Merr. in a saline environment did not transport NaCl to either the basal or apical 
ramet (⑥), but transported and accumulated NaCl in leaves (②,⑧). From the results, it is thought 
that the plants avoid salt stress in the stolons, roots and both basal and apic al ramets. And after 
accumulating NaCl in dead leaves, the plants can shed their leaves and remove a lot of NaCl from 
the body (⑧), so it can survive in highly saline environments for a long time (①). 
Water transport occurred in ramets under dry stress condition from ramets with tap water applied 
(⑤) and also there was water transport to ramets with NaCl solution applied. The results showed 
that water transport between ramets could alleviate ramet salt stress in saline environ ments (⑦). 
From the results, SNTS transported NaCl from the intermediate ramet,  it is considered that the 
intermediate ramet transfer all substances to SNTS before it touched the ground and developed 
roots and shoots (⑨). 
Soil water content could influence  NaCl excretion amount from the salt gland (③,④) and also for 
NaCl content in ramets in saline environments (⑦). From these results, it is guessed that the amount 
of soil water is important for NaCl transport in the body and also important for alleviating salt 
stress in this plant. 
The findings from this study are informative and provide valuable ideas for the sustainable use of 
Zoysia matrella on golf courses or in green spaces irrigated with saline water. And it is also valuable 
for greening for coastal area with storm tide or places with high concentrations of salinity in soil.  
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